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Costões rochosos intermareais são ambientes habitados por espécies que toleram 
a variação das condições abióticas impostas pelo ciclo de maré. Neste ambiente as 
interações bióticas possuem função relevante e são normalmente moduladas pelas 
características abióticas. A predação é considerada como um dos mais importantes 
fatores reguladores de comunidades intermareias por controlar populações de presas 
evitando seu crescimento excessivo e a exclusão competitiva. Um dos mecanismos para 
que predadores e presas coexistam é a limitação fisiológica dos primeiros que os impede 
de habitar determinadas regiões do costão, possibilitando a existência de refúgios 
espaciais para as presas. Este postulado constitui um conhecido paradigma de predação 
em costões rochosos testado neste trabalho. Como predadores, foram escolhidos a 
estrela do mar Asterina stellifera e o gastrópodo Stramonita haemastoma. 
Primeiramente foi avaliado o papel predatório destas espécies nas comunidades 
intermareais rochosas de Penha (SC) e Itapoá (SC), respectivamente. Em um 
experimento de inclusão de A. stellifera no costão observou-se que esta espécie não 
exerce um forte efeito na população de presas, mesmo em altas densidades. Chthamalus 
bisinuatus foi a espécie mais afetada, sofrendo uma redução em sua abundância nos 
primeiros momentos após a inclusão do predador no costão. Em um experimento de 
exclusão de S. haemastoma, observou-se, da mesma forma, uma baixa capacidade 
predatória deste gastrópodo. Houve uma modificação na composição da biota da região 
mediana do costão decorrente do aumento sazonal de Brachidontes solisianus, espécie 
de competidor ecologicamente importante. Esta alteração afetou a distribuição de 
Chthamalus bisinuatus, Gracilaria verrucosa, Dynamena crisioides e Hymeniacidon 
heliophila, os quais sofreram também alterações indiretas decorrentes da exclusão de S. 
haemastoma. A tendência de mudança na diversidade do costão indicou efeito do 
experimento associado ao incremento sazonal de B. solisianus. Entretanto, a 
manutenção da zonação do costão nas rochas controle e tratamento, não suporta tal 
argumento. O paradigma supracitado foi então testado em laboratório utilizando-se S. 
haemastoma como predador e B. solisianus, C. bisinuatus e Collisella subrugosa como 
presas. Esta última não foi amostrada em quantidade suficiente em Itapoá, porém 
constitui, de acordo com a literatura, uma potencial presa de gastrópodos carnívoros, 
sendo muito comum em costões rochosos do sul e sudeste brasileiros. Em laboratório 
estes animais foram testados visando-se determinar suas tolerâncias fisiológicas em 
relação à dessecação, ao aumento da temperatura da água e à variação de salinidade (0, 
35-controle e 45) a fim de determinar diferenças de tolerância que justificassem a 
ocupação diferenciada destas espécies no costão, confirmando assim o paradigma de 
predação. Stramonita haemastoma apresentou uma baixa tolerância à elevação da 
temperatura dentro e fora da água, sendo esta última a condição mais estressante para o 
animal. Todas as presas testadas foram mais tolerantes à exposição ao ar do que S. 
haemastoma, corroborando a hipótese de refúgio das presas para esta condição e 
garantindo que as regiões mais superiores do costão fiquem inacessíveis ao predador 
durante as marés baixas, principalmente no verão. Estes dados confirmam as 
observações feitas no ambiente natural, onde exemplares de S. haemastoma são 
normalmente encontrados na região mediana do costão, porém raramente na região 
superior (refúgio das presas). A salinidade não causou mortalidade para S. haemastoma 
em água doce ou em água hiper salina, mas verificou-se que o animal não é capaz de 
regular sua osmolalidade em condições extremas e nem manter um gradiente por muito 
tempo. Esta condição pode prevenir que S. haemastoma permaneça ativa durante a 
chuva, ou em superfícies que sofreram evaporação intensa durante uma maré baixa de 
verão. Collisella subrugosa apresentou uma menor tolerância à variação de salinidade, 
constituindo um fator limitante para a ocupação das rochas por esse animal. Os 
resultados indicam que o predador Stramonita haemastoma é efetivamente menos 
tolerante fisiologicamente que suas presas durante períodos de maré baixa, permitindo a 
existência de refúgios espaciais para as mesmas que, contudo, são ainda controladas 
pela atividade predatória nas marés altas, o que impede o aumento excessivo de  
espécies com alta capacidade de competitiva. Outros estudos indicaram a mesma 
relação diferencial de tolerância a fatores abióticos por predadores e presas, sendo 
analisadas outras variáveis que devem ainda ser testadas para S. haemastoma. A 
realização de testes em ambiente natural representa um avanço no estudo da importância 
da tolerância fisiológica na relação de predadores e presas e na sua ocupação 
diferenciada em costões rochosos de zonas entremarés. 
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Estudos experimentais em ambiente natural e em laboratório têm tentado 
desvendar os processos que determinam os padrões de estruturação de diversas 
comunidades em todo o mundo, sugerindo que a interação entre fatores bióticos e 
abióticos e o estresse ambiental podem alterar espacial e temporalmente sua estrutura. 
As comunidades de costões rochosos de zonas entremarés são consideradas um sistema 
de modelo ideal por serem habitadas por uma grande quantidade de organismos sésseis 
que vivenciam diariamente uma mudança espacial e temporal de características físicas, 
como por exemplo, o impacto causado pela ação de ondas e pela variação das marés, 
que alteram os padrões de temperatura, o nível de dessecação e as variações de 
salinidade. Além disso, as espécies possuem normalmente um tamanho reduzido, um 
crescimento rápido e um ciclo de vida curto. 
Dentre as interações bióticas existentes, a predação é considerada como uma das 
mais importantes por controlar populações inteiras de presas e evitar o monopólio 
espacial de bons competidores, o que garante a diversidade de espécies no sistema e 
provoca uma cascata de efeitos em todos os níveis da teia alimentar. Contudo, o estresse 
causado pelos limites abióticos do meio pode modular a pressão predatória de uma 
espécie e diminuir os efeitos da predação em algumas regiões e para determinados tipos 
de presas. Isso é particularmente importante para predadores fortes, para os quais o 
estresse abiótico assume um papel desproporcionalmente grande na manutenção da 
estrutura de uma comunidade. Por meio de testes de tolerância fisiológica realizados em 
ambiente natural e em laboratório, estudos recentes de fisiologia de invertebrados 
intermareais têm tentado determinar quanto o estresse ambiental pode impactar os 
animais na natureza e alterar o seu papel ecológico dentro de uma comunidade, sendo 
normalmente isolado um, ou no máximo dois fatores abióticos (Hofmann e Somero, 
1995; Roberts et al., 1997; Dahlhoff et al., 2001). 
A peculiar ocupação das espécies em estratos horizontais em costões rochosos é 
geralmente controlada por limitações físicas na região superior, e por interações bióticas 
na inferior. A maior capacidade fisiológica das presas em suportar o estresse físico 
garante a elas a ocupação de regiões inacessíveis (refúgios espaciais) aos predadores, 
supostamente menos tolerantes. Tais premissas constituem um conhecido paradigma de 
predação em costões rochosos revisado por Robles e Desharnais em 2002. Estes autores 
fizeram um detalhado histórico dos experimentos realizados neste ambiente em busca 
de respostas que confirmassem, ou negassem, tal postulado, contextualizando-o dentro 
de cada momento histórico da ciência e considerando as dificuldades provenientes da 
gama de fatores abióticos e bióticos que podem afetar a ocupação em costões rochosos. 
Nesta revisão, fica clara a lacuna de informações sobre a tolerância fisiológica de 
predadores e presas a diversos fatores abióticos e a sua relação com a ocupação 
diferenciada em costões rochosos. 
Desta forma, o presente trabalho teve como objetivo inicial determinar a força de 
predação das espécies Asterina stellifera (Asteroidea) e Stramonita haemastoma 
(Gastropoda) sobre as comunidades dos costões em que habitam, já que não há 
informações na literatura sobre seu papel como predadores estruturadores de 
comunidades rochosas intermareais. Posteriormente a esta descoberta e à determinação 
das presas mais afetadas por estas espécies, visou-se testar a tolerância destes 
predadores e de suas presas à dessecação, ao aumento de temperatura da água e à 
variação de salinidade da água. A tolerância fisiológica destes predadores (em relação 
as suas presas) foi então relacionada com a ocupação espacial de costões rochosos no 
litoral sul do Brasil, tendo como cerne principal testar o paradigma de predação em 
costões rochosos para as variáveis ambientais analisadas. 
Para alcançar estes objetivos a tese foi dividida em três capítulos no formato de 
artigos para publicação. No primeiro deles, foi testada a influência de A. stellifera na 
comunidade rochosa de Penha (SC), sendo observada pouca influência desta estrela na 
população de presas. Desta forma, este predador não foi testado em relação ao 
paradigma de predação, sendo que os dados fisiológicos obtidos foram utilizados como 
informações adicionais para a compreensão do seu papel ecológico no costão, já que 
quase não há dados publicados sobre esta espécie. O segundo capítulo analisou a 
importância da predação de S. haemastoma em um costão de Itapoá (SC), sendo esta 
espécie caracterizada como forte predador e estruturador da comunidade. No capítulo 
três, S. haemastoma e suas presas Brachidontes solisianus, Collisella subrugosa e 
Chthamalus bisinuatus foram fisiologicamente testados em laboratório quanto à 
tolerância a fatores abióticos, visando a confirmação da existência de refúgios espaciais 
para as presas na natureza, de acordo com o paradigma de predação em costões 
rochosos. Stramonita haemastoma foi menos tolerante à temperatura dentro e fora da 
água do que as outras espécies, porém tão tolerante quanto às outras em relação à 
variação de salinidade, apresentando, contudo, um comportamento diferenciado. A 
baixa tolerância fisiológica de S. haemastoma à dessecação e o padrão 
osmoconformador desta espécie garantem que suas presas ocupem regiões inacessíveis 
a ela, constituindo refúgios espaciais e confirmando o paradigma em questão. 
 Para uma melhor interpretação dos resultados sugere-se a realização de testes de 
tolerância fisiológica com as espécies diretamente em ambiente natural, incluindo 
variáveis ambientais como o hidrodinamismo e características físicas do substrato. Os 
mecanismos utilizados para suportar o estresse físico pelas diferentes espécies devem 
também ser estudados para auxiliar na interpretação dos padrões de distribuição dos 
animais, assim como o acompanhamento da entrada de novas coortes na comunidade, e 
a diferenciação etária das espécies em relação às limitações fisiológicas. Estas variáveis 
não foram estudadas neste trabalho, mas podem, juntamente com os resultados aqui 
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1O papel de Asterina stellifera Möbius, 1859 (Echinodermata: Asteroidea) como 
predador em um costão rochoso em Santa Catarina, sul do Brasil. 
 
INTRODUÇÃO 
A hipótese do papel da predação em costão rochoso sugere que se o predador 
selecionar como presa um competidor dominante, acaba por auxiliar a manutenção da 
alta diversidade local de espécies, pois previne o monopólio do competidor sobre as 
outras espécies (PAINE 1966, 1971; MENGE & SUTHERLAND 1987; VERLING et al. 2003). 
Desta forma, o predador influi significativamente na comunidade, estruturando as 
relações entre as espécies e garantindo a coexistência destas. 
A presença do predador pode interferir de outras formas como, por exemplo, 
induzindo modificações fenotípicas nas presas (LIMA 1998) que influenciam no 
crescimento e na sobrevivência destas (MCPEEK et al. 2001), delimitando o tamanho 
dos indivíduos dentro de uma população (MENGE 1976), bem como afetando 
drasticamente a dinâmica das populações nos mais variados ambientes (BOLKER et al. 
2003). 
Tem sido também documentada a existência de efeitos indiretos do predador em 
diferentes comunidades associados à redução na população de suas próprias presas,  
provocando um efeito cascata nas espécies com as quais interagem (PEACOR e WERNER 
1997; TRUSSELL et al. 2003). Em geral, este efeito descreve como um predador afeta 
uma segunda espécie, podendo também alterar a relação desta com uma ou mais 
espécies. Assim, o predador pode afetar indiretamente outras espécies que interagem 
com suas presas diretas (RAIMONDI et al. 2000; PEACOR & WERNER 2004). 
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O predador não age de maneira isolada sobre a comunidade. A maioria dos 
padrões observados nas zonas entremarés resulta de efeitos combinados de fatores que 
regulam a abertura de espaço nos costões rochosos, como a competição intra e 
interespecífica, o recrutamento, as perturbações biológicas (p. ex.: forrageamento de 
herbívoros) e diversos fatores físicos (p. ex.: ação das ondas e dessecação) (DAYTON 
1971; PAINE 1971; MENGE 1976). 
A complexidade das interações entre o predador e a comunidade enfatiza a 
importância de estudos práticos em campo que apurem e quantifiquem a magnitude da 
influência da predação (PEACOR & WERNER 2004), já que o conhecimento da 
importância de efeitos intermediários no padrão e na dinâmica de comunidades 
intermareais de substrato duro são ainda limitados. Experimentos realizados em 
laboratório normalmente excluem muitos componentes que interagem na relação 
predador-presa, sub ou superestimando a importância dos efeitos da predação em 
ambiente natural. Até mesmo experimentos em campo podem revelar resultados de 
difícil interpretação devido à variabilidade temporal e espacial e pela complexidade de 
relações existentes em determinados ambientes, como é o caso de costões rochosos 
intermareais. Nestes locais, os principais predadores são siris, caranguejos, gastrópodos, 
estrelas do mar e peixes (NEWELL 1989). 
As estrelas do mar possuem em geral um importante papel na estruturação de 
comunidades (PAINE 1969a, b, 1976; DAYTON 1971; PAINE et al. 1985; GAYMER et al., 
2004), principalmente na zona entremarés de regiões temperadas (MENGE et al. 1994; 
NAVARRETE & MENGE 1996), sendo os maiores efeitos observados na região inferior 
dos costões, onde as estrelas não estão sujeitas à dessecação e a outros tipos de 
limitações abióticas aos quais os equinodermos são pouco tolerantes (LITTLE & 
KITCHING 1996; NYBAKKEN 2001). Estrelas do mar podem ser dizimadoras vorazes da 
comunidade, como Acanthaster planci Linnaeus, 1758 que devastou um recife de corais 
(CAMERON et al. 1991), e Asterias sp. que destruiu um banco de mexilhões (GAYMER et 
al. 2002). Contudo, os asteróides podem agir de forma menos voraz, adicionando 
heterogeneidade e mantendo a diversidade da comunidade (VERLING et al. 2003).  
Os estudos clássicos que mostraram a importância da predação de asteróides 
nestas áreas foram realizados no hemisfério norte, onde as estrelas do mar dos gêneros 
Asterias, e principalmente Pisaster, são os principais predadores, e na Austrália, com o 
gênero Acanthaster. PAINE (1969b) verificou a importância estruturadora de Pisaster 
ochraceus Brandt, 1835 atestando o aumento excessivo da abundância e da distribuição 
de sua presa direta Mytilus californicus Conrad, 1837 em um experimento de exclusão 
manual deste predador. A ausência de P. ochraceus diminuiu a riqueza de espécies e 
facilitou o monopólio do mexilhão no costão.  O mesmo efeito foi encontrado em outros 
locais da costa norte americana com a interação entre Pisaster e Mytilus (PAINE 1966, 
1969a, 1974), o que levou este autor a sugerir que Pisaster constitui um exemplo típico 
de predador-chave com fundamental papel na manutenção das relações bióticas em 
costões intermareais. A estrela Stichaster australis Verril, 1867 mostrou o mesmo tipo 
de relação com o mexilhão Perna canaliculus Gmelin 1791 na Austrália, onde a 
exclusão do predador teve como conseqüência o aumento de 40% na distribuição 
vertical de sua presa e a diminuição da riqueza de 20 para 14 espécies (PAINE 1971). 
Não é conhecido o papel de asteróides em ambientes de costões rochoso no 
Brasil. Asterina stellifera Möbius, 1859 é um asteróide carnívoro com capacidade de 
everter o estômago (alimentação extra-oral), que habita as áreas costeiras rasas do 
oceano Atlântico, sendo comumente encontrado em regiões de substrato duro. Sua 
distribuição vai de Cabo Frio, Brasil (23oS, 42oO) a Mar del Plata, Argentina (35oS, 
56oO) no Atlântico oeste, e de Senegal (15oN, 15oO) à Namíbia (28oS, 15oL) no 
Atlântico leste (CLARK & DOWNEY 1992). 
No litoral sul do Brasil, A. stellifera é pouco abundante em costões rochosos. 
Está incluída na Lista Nacional das Espécies da Fauna Brasileira Ameaçadas de 
Extinção, havendo uma grande lacuna de informações sobre a sua biologia, 
documentada em apenas dois trabalhos: VIDOLIN et al. (2002), que analisaram a 
regulação osmótica desta espécie quando exposta ao ar durante a maré baixa no sul do 
Brasil, sugerindo que A. stellifera reduz a permeabilidade osmótica da parede do corpo 
para evitar danos decorrentes da dessecação; e CARVALHO & VENTURA (2002), que 
descreveram o ciclo reprodutivo de A. stellifera na região sudeste do Brasil, relatando o 
final do inverno (agosto e setembro) como época de maior valor do índice gonadal, 
seguido então da liberação de gametas na primavera e início do verão. 
Observações locais e em aquário indicaram que A. stellifera é um predador 
carnívoro que pode ter um efeito importante sobre a comunidade intermareal. Além 
disso, por possuir alimentação extra-oral, pode afetar uma ampla quantidade de espécies 
durante o processo de eversão do estômago sobre o costão. O presente trabalho avaliou 
o papel de Asterina stellifera como predador da biota de um costão rochoso de zona 
entremarés em Penha, Santa Catarina, um ambiente subtropical na região sul do Brasil. 
 
MATERIAL E MÉTODOS 
Área de Estudo 
Os estudos foram realizados em um afloramento rochoso situado em uma praia 
arenosa denominada Quilombo (26°46’S, 48°38’W), município de Penha, litoral de 
Santa Catarina, região sul do Brasil. O costão rochoso está localizado em uma região 
entremarés e é constituído por rochas predominantemente graníticas de diferentes 
tamanhos e formatos, apresentando áreas abrigadas e expostas à ação direta das ondas e 
do sol.  
Por ser um afloramento de grande comprimento perpendicular à linha de costa, 
as rochas das regiões mais rasas podem ficar até 8h expostas ao ar, sendo cobertas 
somente por marés muito altas. Esta zona mais exposta é colonizada por Chthamalus 
bisinuatus Pilsbry, 1916 e pelos gastrópodos Littorina flava King e Broderip, 1832 e 
Littorina ziczac Gmelin, 1791. Por outro lado, há rochas que permanecem cobertas por 
água até mesmo nas menores marés registradas, mas que possuem uma biota semelhante 
à da região intermediária do costão, na qual as rochas ficam expostas ao ar mesmo em 
marés de 0,3 m. Estas foram as rochas selecionadas neste estudo, sendo que a maioria 
delas possui três zonas horizontais claramente observadas na maré baixa.  
A região entremarés destas rochas é colonizada basicamente pelas cracas 
Chthamalus bisinuatus, Megabalanus sp. e Tetraclita stalactifera Lamarck, 1818; pelos 
bivalves Brachidontes solisianus d´Orbigny, 1846 e Isognomon bicolor C.B. Adams, 
1845; pelos gastrópodos Littorina flava, Littorina ziczac, Stramonita haemastoma Kool, 
1987, Tegula viridula Gmelin, 1791, Leucozonia nassa Gmelin, 1791, Collisella 
subrugosa d’Orbigny, 1846 e Fissurella clenchi Farfante, 1943; pela ostra Crassostrea 
rhizophorae Guilding, 1828, pelo poliqueta Phragmatopoma caudata Mörch, 1863; e 
pelas algas Ulva fasciata Delile, 1813, Porphyra spiralis var. spiralis E. C. Oliveira e 
Coll, 1975 e Centroceras clavulatum C. Agardh in Kunth Mont, 1822, in Durieu de 
Maisonneuve. Na região mais inferior da zona entremarés ocorrem a estrela do mar 
Asterina stellifera Möbius, 1859, ocasionalmente Echinaster brasiliensis Müller e 
Troschel, 1842; os ouriços do mar Lytechinus variegatus Lamarck, 1816 e Arbacia 
lixula Linnaeus, 1758, as anêmonas do mar Actinia bermudensis McMurrich, 1889, 
Bunodosoma caissarum Correa, 1964 e Anthopleura sp.; o pepino Holothuria grisea 
Selenka, 1867; as ascídias Eudistoma carolinense Van Name, 1945, Botrylloides 
nigrum Herdman, 1886, Aplidium accarense Millar, 1953, Polysyncraton amethysteum 
Van Name, 1902 e Clavelina oblonga Herdman, 1880; os hidrozoários Pinauay ralphi 
Bale, 1884 e Dynamena crisioides Lamouroux, 1824; o briozoário Bugula neritina 
Linnaeus, 1758; a esponja Hymeniacidon heliophila Parker, 1910 e as algas Gracilaria 
verrucosa Hudson Papenfuss, 1950, Corallina officinalis Linnaeus, 1758 e Padina 
gymnospora Kützing Sonder. 
A região inferior do costão de Penha é a área de ocupação preferencial de A. 
stellifera. Outros predadores presentes nesta região são os gastrópodos carnívoros 
Stramonita haemastoma e Leucozonia nassa, os caranguejos dos gêneros Eriphia e 
Pachygrapsus, algumas espécies de paguros e peixes, todos com capacidade para predar 
animais sésseis como B. solisianus, C. bisinuatus e H. heliophila. 
 
Inclusão de Asterina stellifera 
Foi realizado um projeto piloto no início de julho/04, para avaliar a permanência 
de estrelas-do-mar sobre uma determinada região do costão em situação de inclusão. 
Três rochas da região intermediária do costão foram aleatoriamente escolhidas e em 
cada uma delas determinadas três transecções. Foram incluídos seis exemplares de A. 
stellifera em cada transecção, além de 20 indivíduos em um raio de um metro de cada 
rocha (para todas as direções) para o acompanhamento das estrelas incluídas. Por um 
período de 15 dias, os indivíduos incluídos foram diariamente acompanhados durante as 
marés diurnas e noturnas para determinar a permanência destes na rocha. Foi observada 
a permanência de cerca de 70% dos indivíduos dentro de um raio de 1,0 a 1,5m das 
rochas-piloto por até sete dias. A partir do 8o, até o 15o dia, cerca de 50% das estrelas 
adicionadas ainda permaneciam no local. Desta forma, no experimento optou-se por 
fazer a manutenção da inclusão quinzenalmente, incluindo a mesma quantidade de 
estrelas utilizada no experimento piloto.  
No final de julho/04 foi realizada a primeira quantificação da biota das rochas-
tratamento e das rochas-controle pelo método visual dos quadrados (100cm2) (FOSTER 
et al. 1991) em uma situação pré-inclusão, visando compreender a estruturação das 
comunidades no costão em uma situação normal, sem nenhum tipo de interferência 
experimental. Foram utilizadas três rochas-tratamento e três rochas-controle diferentes 
daquelas utilizadas no projeto piloto, distantes pelo menos 1,0m umas das outras. Em 
cada rocha foram feitas duas transecções verticais distantes entre si por 50cm, ao longo 
das quais foram delimitadas unidades amostrais (quadrados) de 100cm2, demarcadas 
nos cantos com resina epóxi de secagem rápida DUREPOXI®. Cada transecção 
continha 6 quadrados enumerados 1 a 6 (de cima para baixo), compreendendo a região 
inferior das rochas, sendo que não foi observada a presença de nenhum exemplar de A. 
stellifera em regiões acima destas.  
Para garantir que a biota das rochas-tratamento sofresse uma predação intensiva, 
foi realizada uma manutenção a cada 15 dias, sendo quantificado o número de estrelas 
nas áreas em estudo, e novamente coletada e incluída a quantidade de estrelas necessária 
para que a inclusão se igualasse, em número de predadores, à 1a inclusão (32 estrelas 
por rocha). A quantidade mínima de estrelas encontradas durante os momentos de 
manutenção foi de 14 estrelas em outubro/04 (Tab. I). 
Tabela I - Média do número de estrelas 
± I.C. nas rochas-tratamento em cada 
visita quinzenal. (n = 3). 
15/Jul/04 32 
01/Ago/04 16 ± 1,1 
15/Ago/04 17 ± 3,4 
29/Ago/04 20 ± 2,3 
12/Set/04 22 ± 3,4 
03/Out/04 15 ± 4,9 
16/Out/04 15 ± 3,0 
 
A primeira caracterização da biota ocorreu um mês após a primeira inclusão, em 
agosto/04, tendo o experimento duração de mais dois meses (setembro e outubro/04). 
As rochas-controle foram observadas nas mesmas datas que as rochas-tratamento, não 
sendo encontrado nenhum exemplar de A. stellifera sobre ou próximo a elas nos meses 
supracitados.  
 
Análise dos dados de inclusão 
Antes do início do experimento, a abundância (% de ocupação no costão) das 
espécies estudadas nas rochas-controle e nas rochas-tratamento não era similar, 
impedindo a comparação dos valores. Assim, foi calculada a diferença da porcentagem 
de cobertura destas espécies entre cada mês amostrado e o mês anterior (agosto-julho, 
setembro-agosto e outubro-setembro) para cada estrato onde cada espécie foi 
encontrada. Foram utilizadas as espécies encontradas em pelo menos duas observações. 
A diferença foi comparada entre as rochas (controle e tratamento) nos três momentos 
supracitados pelo teste de Mann Whitney-U (∝ = 0,05). A porcentagem real de 
ocupação observada em cada mês foi representada graficamente para a melhor 
visualização e compreensão da composição da biota das rochas controle e tratadas. 
Estratos nos quais não foi amostrado nenhum exemplar das espécies em questão nas 
rochas-controle e tratamento não foram analisados. A distribuição espacial das espécies 
nas rochas-controle e nas rochas-tratamento foi acompanhada pela ilustração gráfica da 
presença e ausência de cada uma delas nos meses amostrados. 
 
Tolerância fisiológica de Asterina stellifera 
A predação de A. stellifera durante os períodos de maré baixa depende de sua 
capacidade de tolerar as condições ambientais nesta situação. Para avaliar esta 
capacidade durante o inverno e o verão foram coletados exemplares de A. stellifera na 
mesma praia supracitada após a finalização do experimento de inclusão. Os espécimes 
foram mantidos em laboratório em aquários contendo água marinha natural com 
condições semelhantes às verificadas em campo (13h de luz e 11h de escuro; 28 ± 1ºC 
no verão e 18 ± 1ºC 28oC no inverno; salinidade 35; pH de 7,5 a 8,0). Nas duas estações 
foram realizados os seguintes experimentos: 
• verificação da tolerância às salinidades de 10, 35 (controle) e 45 (cada condição: n = 
10); 
• verificação da tolerância à dessecação (exposição ao ar) com e sem sol (cada 
condição: n = 10); 
• verificação do padrão de variação da osmolalidade e do íon cloreto (cada condição: n 
= 6); 
Este íon escolhido devido a sua importância e alta concentração na água do mar. 
No teste de dessecação, os exemplares de A. stellifera permaneceram expostos ao ar por 
3h, sendo observados em campo nesta condição por no máximo 2h. Os valores das 
salinidades experimentais utilizadas nos testes foram propostos a partir de valores 
obtidos em monitoramentos de 24h medidos a cada hora (6 réplicas/h) realizados em 
diversas regiões do costão rochosos de Penha durante um dia com sol e com chuva, no 
inverno e no verão. As salinidades utilizadas para os testes (10, 35 e 45) seguiram as 
encontradas em poças e fendas com água no costão, que variaram de 5 a 39. A água 
com salinidade 10 foi obtida pelo acréscimo de água doce previamente estocada e em 
repouso por 24h à água do mar natural. Para a obtenção da salinidade 45 foi utilizada a 
água do primeiro degelo de água do mar congelada um dia antes (salinidade de 55 a 85), 
diluída com água doce até a obtenção do nível desejado. Os animais permaneciam por 
3h em cada situação, sendo a temperatura mantida constante e semelhante à média 
obtida em campo. Em todos os experimentos foi mantido somente um exemplar de A. 
stellifera por aquário (2,5L). Todos os indivíduos que sobreviveram foram devolvidos 
ao local de onde foram coletados. A salinidade foi medida com um refratômetro 
Shibuya S-28. 
Nos testes de tolerância à salinidade e à dessecação, a variável utilizada para 
determinar a limitação do animal à condição exposta foi a porcentagem de 
sobrevivência em testes de endireitamento curtos e longos. Nos curtos, após a exposição 
do animal a uma dada condição, este era retirado do aquário-teste e colocado em um 
aquário de recuperação (com condições ideais) com a parte oral voltada para cima, 
sendo então observado diretamente por 30 minutos. Após este período o animal que não 
retornasse à posição normal foi realocado na mesma posição para outro aquário 
(recuperação longa), onde permanecia por 48h, sendo observado a cada 6h. Não 
retornando à posição natural, o exemplar foi considerado morto. 
Nos experimentos de regulação da osmolalidade e de cloreto, após 3h de 
exposição às salinidades supracitadas, o fluido celômico de cada exemplar foi retirado 
com uma seringa de 1mL. O líquido coletado foi acondicionado em um ependorff e 
congelado. A osmolalidade das amostras não diluídas foi dosada em um Micro-
Osmômetro de Pressão de Vapor Wescor, modelo 5520. Cada amostra foi então diluída 
com água deionizada (1: 3) por ser a concentração de cloreto dos animais mais alta do 
que a faixa de leitura do padrão, sendo dosada a concentração de íons cloreto pelo 
método colorimétrico, utilizando-se kits de dosagem da marca Labtest ®, segundo o 
protocolo do fabricante. A leitura da absorbância foi feita em um espectrofotômetro 
Ultrospec 2100 PRO Amersham Pharmacia Biotech. Os íons cloreto reagem com o 
tiocianato de mercúrio na presença de nitrato férrico formando tiocianato férrico, com 
leitura de absorbância a 470nm. Os valores das concentrações aproximadas de cloreto 
na água do mar padrão (salinidade de 34,33) utilizados neste trabalho foram obtidos de 
PROSSER (1973). Os valores de osmolalidade e das concentrações de cloreto foram 
expressos por meio da média mais ou menos o intervalo de confiança de 95%. 
 
RESULTADOS 
Papel de Asterina stellifera no costão 
Após a inclusão de Asterina stellifera, o maior efeito observado foi na 
porcentagem de cobertura das espécies de presas na primeira observação realizada 
(agosto), quando houve uma diferença significativa na abundância da craca Chthamalus 
bisinuatus, do bivalve Brachidontes solisianus, da alga Gracilaria verrucosa e da 
esponja Hymeniacidon heliophila em pelo menos dois estratos do costão (Figs. 1-4). 
Chthamalus bisinuatus dominava os estratos 2 e 3 das rochas-tratamento, regiões 
onde foram observadas as quedas mais bruscas de abundância de julho a setembro em 
relação ao controle, sugerindo efeito direto da predação de A. stellifera sobre esta craca 
(Fig. 1), apesar de que no estrato 3 a diferença não foi significativa devido à grande 
variabilidade entre as transecções. Em setembro e outubro esta espécie deixou de ocupar 
os estratos 5 e 6 (Fig. 5). No tratamento a população de C. bisinuatus apresentou um 
pequeno incremento no estrato 2 em outubro, mês que registrou a menor quantidade de 
estrelas recapturadas (Tab. I). Mesmo não sendo estatisticamente diferente do controle, 
este aumento indica uma tendência de recuperação da população pela menor quantidade 
de predadores presentes, já que este padrão foi oposto ao observado nas rochas-controle, 
onde a abundância desta espécie continuou diminuindo. No estrato 1, não foram 
observadas diferenças entre o tratamento e o controle, indicando que A. stellifera 
possivelmente não exerce influência nesta altura do costão. Nos estratos inferiores, esta 
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C. bisinuatus
Estrato 3
Figura 1 - Porcentagem média de cobertura ± I.C. (intervalo de confiança) de Chthamalus 
bisinuatus nos estratos 1 a 3 e diferença da porcentagem média de cobertura ± I.C. entre cada 
mês amostrado e o anterior nas rochas-tratamento e controle. Valores acima da linha indicam 
aumento de abundância e valores abaixo indicam diminuição. Comparação entre controle e 
tratamento: *p<0,05; **p<0,10. 1 - 6: estratos horizontais do costão (1: superior e 6: inferior). 
Brachidontes solisianus ocorreu apenas na região mais superior da faixa 
avaliada (estratos 1, 2 e 3). A tendência de um inicial aumento seguido da queda do 
tamanho da população nos estratos 1 e 2 foi a mesma em ambas as rochas (controle e 
tratamento), indicando um efeito sazonal, independente da atividade de predação. 
Entretanto, o incremento observado em agosto no estrato 1 foi significativamente maior 
na rocha-tratamento, assim como o observado em outubro no estrato 2 (Fig. 2), podendo 
ser um efeito indireto da alteração causada na comunidade pelo experimento. A 
variabilidade da abundância de B. solisianus foi, em geral, maior nas rochas com a 
inclusão do predador do que nas rochas-controle, havendo uma pequena redução do 
recobrimento nas primeiras. Em setembro, quando esta espécie quase desapareceu nas 
rochas-tratamento, um grande número de estrelas foi encontrado no local (Tab. I). A 
possibilidade de ter havido uma predação direta de A. stellifera sobre este mexilhão 
parece ser improvável já que a redução observada ocorreu em uma pequena faixa e por 
um curto período. Em outubro B. solisianus ocupou inesperadamente o estrato 4 das 
rochas-tratamento (Fig. 5), o que pode ser um efeito indireto do experimento. Os dados 
obtidos para B. solisianus foram conflitantes, mas, de um modo geral a inclusão de A. 
stellifera influenciou indiretamente a população de B. solisianus por alterar a 
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Figura 2 - Porcentagem média de cobertura ± I.C. (intervalo de confiança) de Brachidontes 
solisianus nos estratos 1 a 3 e diferença da porcentagem média de cobertura ± I.C. entre cada 
mês amostrado e o anterior nas rochas-tratamento e controle. Valores acima da linha indicam 
aumento de abundância e valores abaixo indicam diminuição. Comparação entre controle e 
tratamento: *p<0,05; **p<0,10. 1 - 6: estratos horizontais do costão (1: superior e 6: inferior). 
A alga Gracilaria verrucosa ocupa preferencialmente as regiões mais inferiores 
do costão, sendo mais abundante nos estratos 5 e 6. Em setembro e outubro, ocupou 
também os estratos 2 e 3 das rochas-tratamento (Fig. 5), indicando um possível efeito da 
inclusão. Por outro lado, os resultados de abundância de G. verrucosa no início da 
inclusão são contraditórios entre os estratos. Nos estratos 2 e 3, a população de G. 
verrucosa permaneceu constante e próxima a zero em julho e agosto, com um pequeno 
pico não significativo em setembro. Nos estratos 4 e 5, reduziu e no estrato 6, aumentou 
significativamente em relação ao controle (Fig. 3). O efeito da inclusão de A. stellifera 
sobre esta alga parece ser indireto e somente na região mais inferior do costão. Nos 
demais meses, não houve efeito significativo da inclusão.  
Hymeniacidon heliophila ocupa apenas os estratos inferiores do costão, sendo 
que, nas rochas-tratamento, apareceu após a inclusão apenas no estrato 3 com 
abundância muito pequena. Somente nos estratos 3 e 4 houve efeito da inclusão, com 
um aumento significativo da população desta esponja em relação ao controle no início 
do experimento (Fig. 4). Setembro foi o único mês no qual B. solisianus deixou de 
ocupar o estrato 3 nas rochas-tratamento, o que pode estar relacionado ao pequeno 
incremento da esponja nesta região. As alterações na abundância de H. heliophila 
observadas nos estratos 4 e 5 após setembro resultaram de causas sazonais com 
tendências semelhantes nas rochas-controle e tratamento (Fig. 4). No estrato 6 das 
rochas-tratamento, H. heliophila manteve uma população de tamanho e distribuição 
praticamente constantes de agosto a outubro, com uma leve tendência de aumento (Fig. 
4). O pico de H. heliophila observado em setembro no controle foi, provavelmente, um 
efeito isolado diante da alta variabilidade dos valores e do retorno destes, em outubro, a 
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Figura 3 - Porcentagem média de cobertura ± I.C. (intervalo de confiança) de Gracilaria 
verrucosa nos estratos 2 a 4 e diferença da porcentagem média de cobertura ± I.C. entre cada 
mês amostrado e o anterior nas rochas-tratamento e controle. Valores acima da linha indicam 
aumento de abundância e valores abaixo indicam diminuição. Comparação entre controle e 
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Figura 3 cont. - Porcentagem média de cobertura ± I.C. (intervalo de confiança) de Gracilaria 
verrucosa nos estratos 5 e 6 e diferença da porcentagem média de cobertura ± I.C. entre cada 
mês amostrado e o anterior nas rochas-tratamento e controle. Valores acima da linha indicam 
aumento de abundância e valores abaixo indicam diminuição. Comparação entre controle e 
tratamento: *p<0,05; **p<0,10. 1 - 6: estratos horizontais do costão (1: superior e 6: inferior). 
 
















































































 Controle  Inclusão




















































 Controle  Inclusão




























Figura 4 - Porcentagem média de cobertura ± I.C. (intervalo de confiança) de Hymeniacidon 
heliophila nos estratos 4 a 6 e diferença da porcentagem média de cobertura ± I.C. entre cada 
mês amostrado e o anterior nas rochas-tratamento e controle. Valores acima da linha indicam 
aumento de abundância e valores abaixo indicam diminuição. Comparação entre controle e 
tratamento: *p<0,05; **p<0,10. 1 - 6: estratos horizontais do costão (1: superior e 6: inferior). 
Tolerância de Asterina stellifera à dessecação e a diferentes salinidades 
Quando expostos às salinidades 10, 35 (controle) e 45 no verão e no inverno, 
houve 100% de sobrevivência dos exemplares de A. stellifera, com exceção da 
salinidade 10, no inverno, que obteve 57% de sobrevivência e apenas 36% se 
desviraram nos primeiros 30 minutos de observação, indicando pequena tolerância à 
baixa salinidade no inverno. 
No experimento de dessecação, nenhum exemplar sobreviveu à exposição ao ar 
em dias com sol, no verão. Contudo, 100% dos espécimes sobreviveram à dessecação 
em dias ensolarados no inverno e em dias nublados no verão e inverno. Os resultados 
indicam uma intolerância total à exposição ao ar, com sol, em épocas quentes. 
Analisando a osmolalidade e a concentração de cloreto do fluido celômico de A. 
stellifera, pôde-se observar uma tendência conformadora em relação à água do mar 
tanto no verão como no inverno, principalmente nas salinidades 35 e 45. Na salinidade 


















































































Figura 5 - Presença ou ausência das espécies em cada estrato horizontal. C.b. Chthamalus 
bisinuatus; B.s. Brachidontes solisianus; G.v. Gracilaria verrucosa; H.h. Hymeniacidon 
heliophila; R.n. rocha nua. 1 - 6: estratos horizontais do costão (1: superior e 6: inferior).  
presença nas rochas-tratamento (inclusão);  presença nas rochas-controle;    menos de 5% 

































Figura 6 - Osmolalidade (mOsm/kgH2O) média (± IC) da água ( ) e do fluido celômico de A. 






































Figura 7 - Concentração média (± IC) de cloreto (mMCl-) na água ( ) e no fluido celômico de 





Dentre as 32 espécies monitoradas (26 sésseis), o efeito da predação de A. 
stellifera ocorreu apenas em 4 espécies, principalmente no primeiro mês 
(ocasionalmente no segundo) após a inclusão. A espécie mais afetada foi a craca 
Chthamalus bisinuatus, que teve a abundância reduzida nos primeiros momentos após a 
inclusão do predador no costão. O mexilhão Brachidontes solisianus também sofreu o 
impacto do aumento de predadores, porém em menor escala do que C. bisinuatus e de 
forma indireta. A alta variabilidade da abundância de B. solisianus observada em vários 
momentos nas rochas-tratamento pode ter sido um efeito indireto do aumento de 
predadores no ambiente, pela possível desestruturação da comunidade causada pela 
diminuição de uma espécie tão abundante como C. bisinuatus. Por outro lado, a queda 
da população do mexilhão em uma pequena área em setembro pode ter favorecido o 
aumento da população da esponja Hymeniacidon heliophila, caracterizando mais um 
efeito indireto do aumento do número de predadores. A alga Gracilaria verrucosa 
também sofreu um efeito indireto da inclusão de A. stellifera nas regiões mais inferiores 
do costão, apresentando uma variabilidade incomum e não observada no controle. 
 Este trabalho quantificou o efeito predatório em uma situação de cerca de 8 a 10 
vezes a quantidade natural de estrelas presentes em uma rocha, sendo que o máximo de 
estrelas encontradas em condições anteriores ao início do experimento e nas rochas-
controle foi de 4 exemplares por rocha. Apesar de experimentos de inclusão 
normalmente não simularem uma situação natural, optou-se por este tipo de 
experimento para intensificar o efeito da predação. Como a abundância de estrelas no 
local é muito baixa, concluiu-se que experimentos de exclusão poderiam gerar efeitos 
pequenos e não detectáveis. Em outras localidades da costa sul do Brasil, observou-se 
que a abundância de A. stellifera reduziu-se significativamente nos últimos 10 anos 
(ROCHA, R. M. 2006, comunicação pessoal), mas a inclusão realizada foi ainda superior 
às densidades anteriormente observadas. Desta forma, conclui-se que o efeito de 
predação de A. stellifera neste costão é bastante reduzido. 
A fraca atuação de A. stellifera pode estar relacionada com a biologia do animal. 
Esta estrela mostrou-se pouco tolerante à dessecação em dias ensolarados de verão 
(100% de mortalidade), o que explica o baixo efeito da predação nos estratos superiores 
das transecções experimentais. Outra limitação de A. stellifera foi a sua intolerância à 
salinidade 10 no inverno (43% de mortalidade). Além do já esperado comportamento 
estenohalino dos equinodermos de forma geral (STICKLE & DIEHL 1987; VIDOLIN et al. 
2002), o resultado distinto nas duas estações pode refletir uma maior fragilidade 
fisiológica pelo gasto de energia dispensado no processo de maturação gonadal para a 
reprodução durante o inverno (CARVALHO & VENTURA 2002). Tal intolerância pode 
limitar a ocupação de regiões do costão em momentos de chuva, mas não explica a 
baixa taxa predatória de A. stellifera, que poderia se alimentar em dias sem sol e durante 
as marés altas. Durante a maré baixa não foi observado nenhum exemplar forrageando o 
costão, sugerindo a ausência de predação nestes momentos. As coletas em campo 
iniciavam-se no momento em que a maré alta estava baixando. Nesta ocasião, a maioria 
dos exemplares coletados estava com o estômago evertido, porém sem resquício de 
presa, indicando que o processo de digestão havia se iniciado durante a maré alta, 
perdurando na maré baixa. 
A osmolalidade do fluido celômico de A. stellifera nas salinidades de 35 e 45 
seguiram o padrão conformador osmótico amplamente descrito para equinodermos 
(STICKLE & DIEHL 1987), havendo, porém, a manutenção de um certo gradiente 
osmótico. Quando imersos em salinidade 10, contudo, o fluido celômico dos exemplares 
de A. stellifera foi muito diferente da água, indicando uma capacidade de regular íons, 
ou de evitar o ganho de água e/ou perda de íons. Quando exposta ao ar e novamente 
submersa em água do mar, A. stellifera mostrou resultados semelhantes aos descrito no 
presente trabalho, parecendo ser capaz de detectar imediatamente a condição a que 
estava exposta, reduzindo a permeabilidade osmótica da parede de seu corpo para evitar 
a entrada/saída de água, ou de sal, para o meio circundante (VIDOLIN et al. 2002). Estes 
resultados indicam que apenas situações de baixa salinidade causam estresse a estes 
animais e poderiam limitar o comportamento alimentar.  
 O impacto de um predador pode estar relacionado a sua capacidade predatória, à 
densidade de presas disponíveis, à vulnerabilidade destas, à seleção do predador e, em 
costões rochosos, à quantidade de refúgios disponíveis às presas (BARBEAU & 
SCHEIBLING 1994; GAYMER et al. 2001a; WELLENREUTHER & CONNELL 2002; WONG & 
BARBEAU 2005). Estrelas do mar são normalmente consideradas predadores passivos, 
ou seja, ao se depararem com suas presas, principalmente as sésseis, simplesmente as 
predam, sem uma seleção prévia, ou de busca. Este tipo de mecanismo normalmente 
revela a vulnerabilidade da presa e não a capacidade predatória do predador (WONG & 
BARBEAU 2005). Isso é particularmente relevante para estrelas que realizam a eversão 
do estômago no processo de digestão extra-oral, como é o caso de A. stellifera, que ao 
se deparar com uma região com alta densidade de presa everte o estômago e digere a 
biota do local. Em aquário, A. stellifera alimentava-se principalmente de cracas, 
mexilhões e anêmonas do mar. Após a eversão do estômago e início da ingestão, os 
animais permaneciam por aproximadamente 1 a 3 dias imóveis, digerindo o alimento e 
recusando qualquer tipo de presa oferecida até completar totalmente a digestão. Este 
comportamento pode ser responsável pela fraca ação predatória observada em campo, 
uma vez que a estrela parece demorar muito para digerir o alimento, ficando vários dias 
sem se alimentar. Em campo, o único movimento realizado pelas estrelas durante a 
maré baixa, foi vertical de retorno à região inferior do costão. Na zona entremarés do 
Peru, Heliaster helianthus Lamarck apresenta um comportamento semelhante a este, 
tendo a intensidade de forrageamento reduzida após dias de alta intensidade de 
predação. Esta estrela é um predador passivo, não sendo observado nenhum tipo de 
deslocamento horizontal no costão para a procura de presas (TOKESHI & ROMERO 
1995).  
Outro resultado inesperado deste trabalho foi o maior efeito da predação sobre a 
craca C. bisinuatus em relação ao efeito sobre B. solisianus, sendo os bivalves 
normalmente relatados como presas preferenciais de estrelas do mar (PAINE 1969a, b, 
1971; MCCLINTOCK & LAWRENCE 1985; NAVARRETE & MENGE 1996; GAYMER et al. 
2001b). O efeito de estrelas sobre cracas já havia sido observado no sublitoral de uma 
praia no mar de Wadden (Holanda) como um efeito indireto, no qual a exclusão do 
predador Asterias rubens Linnaeus, 1758 reduziu o recrutamento de Balanus crenatus 
Brugière, 1789. No mesmo estudo, contudo, não foram observadas alterações 
significativas no recrutamento e na densidade da população da craca Semibalanus 
balanoides Linnaeus após a exclusão do mesmo predador na zona entremarés 
(BUSCHBAUM 2002). 
O mecanismo de eversão do estômago de A. stellifera pode também afetar o 
recrutamento de espécies animais e vegetais, interferindo na abertura de espaço e na 
colonização do costão. Tal variável, contudo, não foi acompanhada neste estudo, devido 
ao pequeno período de duração do experimento. A estrela Asterina miniata Brandt, por 
exemplo, reduziu em aproximadamente 100% a densidade de esporófitos da alga 
Macrocystis pyrifera C. Agardh após 90 dias em um experimento com alta densidade de 
estrelas (LEONARD 1994). 
 Asterina stellifera atuou como um predador fraco sobre a comunidade do costão 
rochoso, diferente do normalmente observado para estrelas do mar no hemisfério norte e 
na Austrália (PAINE 1974; CAMERON et al. 1991; GAYMER et al 2002, 2004), 
comumente conhecidas como predadores-chave (MENGE et al. 1994). Nestas regiões, 
estrelas são os predadores bênticos mais abundantes do sublitoral e da zona entremarés 
(CAMERON et al. 1991; HIMMELMAN & DUTIL 1991; LITTLE & KITCHING 1996; 
GAYMER et al. 2001a, 2002) ingerindo a maioria dos macro-invertebrados habitantes de 
substratos duros e inconsolidados (HIMMELMAN & DUTIL 1991). As populações destas 
estrelas são normalmente grandes, ocupando costões rochosos e recifes de corais de 
forma agregada, maximizando o efeito da predação (PAINE, 1971, 1974; CAMERON et al. 
1991; GAYMER et al. 2002, 2004). Além disso, deve-se levar em consideração o fato de 
que estas estrelas possuem um tamanho muito maior do que A. stellifera, o que pode 
influenciar na taxa de predação, além de que a sazonalidade da atividade predatória 
também é mais marcante do que nas regiões tropicais.  
A. stellifera não possui um papel estruturador na comunidade do costão de Penha 
por não exercer um forte efeito em alguma espécie particularmente importante dentro da 
comunidade de modo a causar um efeito cascata, alterando a abundância de muitas 
espécies, mesmo em situações de alta densidade. Por outro lado, por diminuir o tamanho 
da população de C. bisinuatus, A. stellifera pode ter alterado a relação desta com outras 
espécies e as alterações na abundância e na distribuição espacial de B. solisianus, H. 
heliophila e de G. verrucosa podem ser consideradas como efeitos indiretos do aumento 
da predação de A. stellifera. Efeitos indiretos são importantes para diferentes tipos de 
predadores, sejam estes fracos ou fortes, com alta ou baixa taxa de predação, podendo 
ocorrer independentemente dos efeitos letais e dizimadores que o predador possa causar 
(PEACOR & WERNER 1997). Os efeitos óbvios e dramáticos que se esperam de um 
predador podem obscurecer alguns efeitos estruturadores mais fracos que a mera 
presença deste em um sistema ecológico pode causar. A presença constante do predador 
em um ambiente pode, por exemplo, alterar o comportamento da presa devido à 
flexibilidade adaptativa desta em resposta ao risco iminente da predação (LIMA 1998). 
Portanto, mesmo na ausência de predação propriamente dita, o predador pode influir na 
dinâmica populacional das presas por alterar seu comportamento alimentar ou 
reprodutivo, por exemplo. Este tipo de efeito não foi testado no presente estudo. 
Em Penha, outros predadores podem estar estruturando a comunidade 
incrustante. Os herbívoros encontrados como Collisella subrugosa, Fissurella clenchi, 
Tegula viridula, Littorina ziczac, Littorina flava, Lytechinus variegatus, Arbacia lixula, 
e Aplysia sp. foram também amostrados nas rochas-controle e, portanto, não 
interferiram nos resultados do experimento de inclusão. No entanto, seu papel na 
estruturação da comunidade ainda deve ser testado com experimentos isolados de 
manipulação da densidade de cada um. No mar de Wadden, por exemplo, a ação 
predatória do forrageio de gastrópodes herbívoros foi considerada um fator estruturante 
do tamanho das populações de cracas em zonas intermareais (BUSCHBAUM 2002). 
O papel de predadores considerados como fracos tem sido erroneamente 
minimizado, pois pode variar de acordo com a situação, principalmente em ambientes 
sujeitos a algum tipo de estresse, como o intermareal. Em Oregon (costa oeste dos 
EUA), os gastrópodes Nucella emarginata Deshayes, 1839 e N. canaliculata Duclos, 
1832 são predadores fracos que exercem um efeito reduzido sobre o banco de Mytilus 
trossulus Gould, 1850, normalmente regulado pela ação predatória de Pisaster 
ochraceus, predador-chave na comunidade. Porém, ao excluir a estrela do local, ambas 
as espécies de Nucella passaram a predar de forma voraz e a exercer um papel 
estruturador antes ocupado pela estrela (NAVARRETE & MENGE 1996). Parece que A. 
stellifera, entretanto, não exerceria, em nenhuma circunstância, um forte papel na 
comunidade. 
Os resultados obtidos parecem caracterizar A. stellifera como um predador que 
não exerce um grande efeito na população de presas, mesmo em altas densidades. 
Porém, ao reduzir de forma mais branda tais populações, altera a relação destas com 
outros organismos, causando, portanto, efeitos indiretos na comunidade do costão. A 
baixa densidade atual, comprovada pela classificação da espécie como ameaçada de 
extinção, colabora para que este predador não possa causar um grande impacto na 
comunidade. É possível que um dos outros predadores identificados tenha este papel, ou 
mesmo que o conjunto de predadores apresente uma ação sinérgica de modo que não 
exista um único predador-chave neste sistema. 
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2A importância da predação de Stramonita haemastoma Kool, 1987 (MOLLUSCA: 




 Desde os trabalhos clássicos de Connell (1961a), Paine (1966) e Dayton (1971), 
a zona entremarés de costões rochosos tem sido usada como modelo para estudos 
experimentais de ecologia de comunidades. Vários são os processos que regulam os 
padrões de ocupação de invertebrados marinhos nestes ambientes. A biota é 
constantemente sujeita às mudanças das condições abióticas, além de ser regulada por 
interações bióticas como a competição e a predação. Muitas vezes a predação (incluindo 
a herbivoria) pode ser o fator mais importante na estruturação das comunidades em 
ambientes marinhos intermareais (Colman, 1933; Paine, 1974; Hughes, 1980; Sih et al, 
1985; Menge, 1991; Menge et al., 1994; Wootton, 1998; Robles e Desharnais, 2002). 
Muitos destes trabalhos utilizaram a remoção ou a inclusão de predadores, inferindo o 
papel ecológico de uma espécie pela comparação entre áreas experimentais e áreas-
controle. Nestes trabalhos, fica claro que o impacto local de determinadas espécies na 
comunidade depende do tempo, dos microhábitats existentes na região e da localização 
geográfica onde o estudo foi conduzido. 
Diversos níveis de interações entre as espécies podem ser regulados pelo 
processo de predação. Da mesma forma que os níveis intermediários de perturbação, a 
predação é uma importante fonte de mortalidade para os organismos marinhos, 
provendo espaços abertos para o recrutamento e para a colonização de espécies, 
causando um aumento da riqueza e da diversidade da comunidade (Wootton, 1998). Os 
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predadores podem agir de forma direta ou indireta na comunidade. Ao reduzir a 
população de presas, o predador altera a estrutura da comunidade e age de forma direta 
(Hughes, 1980). Quando a ação do predador afeta espécies que interagem com suas 
presas diretas, seu efeito na comunidade é indireto, mas não menos importante (Peacor e 
Werner, 1997; Hamilton, 2000; Trussell et al., 2002; Trussell et al., 2003). A predação 
normalmente é seletiva em algum sentido, havendo, por exemplo, uma maior pressão 
em determinadas espécies, faixas etárias (Landenberger, 1968), ou determinados 
tamanho de presas, o que acaba por interferir na estrutura etária das populações 
(Fairweather, 1990; Connell, 1998). 
A pressão e a influência da predação na comunidade dependem da densidade de 
presas e da habilidade do predador em encontrá-las e capturá-las (McGuinness e 
Underwood, 1986). No ambiente intermareal, a variação de parâmetros abióticos pode 
influenciar a taxa de predação, como observado para S. haemastoma que, em costões 
muito expostos à ação das ondas, se alimenta de presas de menor tamanho do que em 
locais abrigados, alterando a estrutura populacional das presas (Richardson e Brown, 
1990). O papel do predador na comunidade e o efeito cascata que a alteração em 
algumas das interações biológicas mediadas pela predação pode causar devem ser 
analisados considerando-se as diferenças comportamentais e as limitações fisiológicas 
dos organismos. A importância da predação fica clara em estudos que demonstram o 
aumento significativo de determinadas espécies aliado ao desaparecimento de outras em 
áreas de onde foram excluídos os predadores, quando comparadas às controle (Paine 
1966, 1971, 1974; Menge 1976; Day 1977; Underwood, 1980; Sih et al, 1985; Wootton, 
1994; Chase et al., 2002).  
Apesar de haver um extenso conhecimento sobre a influência da predação de 
estrelas do mar em comunidades de costão rochoso (Menge e Sutherland, 1976; 1987; 
Paine et al., 1985; Navarrete e Menge, 1996; Gaymer et al., 2004), o papel de 
gastrópodos carnívoros (muricídios ou taidídios) como predadores vem também sendo 
estudado (Connell, 1961b; Dayton, 1971; Castilla e Durán, 1985; Wootton, 1994; 
Navarrete, 1996; Navarrete e Menge, 1996; Watanabe e Young, 2006). 
Gastrópodos carnívoros são predadores presentes nas regiões medianas e 
inferiores de costões rochosos de todo o mundo, onde podem apresentar desde ínfimos a 
extremos efeitos em suas presas e na comunidade em geral (Connell, 1961ab; Menge, 
1976; Fairweather et al., 1984; Wootton, 1994; Chase et al., 2002). Há estudos que 
indicam os gastrópodos como predadores-chave de comunidades, como o muricídio 
Concholepas concholepas no Chile, que afeta drasticamente a população do mexilhão 
dominante Perumytilus purpuratus (Castilla e Durán, 1985). 
Stramonita (=Thais) haemastoma (Kool, 1987) é um grande gastrópodo 
predador (máximo de 80 mm de comprimento de concha) encontrado em ambientes 
litorâneos no Atlântico (exceto nas regiões mais frias) e no mar Mediterrâneo (Butler, 
1985; Rilov et al., 2001). Stramonita haemastoma tem sido extensivamente estudada no 
Golfo do México por ser um voraz predador de populações de ostras locais, sendo 
considerado economicamente importante (Butler, 1985; Brown e Richardson, 1987). No 
litoral sudeste e sul do Brasil Stramonita haemastoma é abundante em costões rochosos 
de zonas intermareais, habitando preferencialmente as regiões medianas e a franja do 
infralitoral de costões rochoso, permanecendo exposta somente durante as marés baixas. 
Observações locais e em aquário confirmam os relatos de trabalhos que descrevem a 
ampla gama de itens alimentares desta espécie, com preferência por mexilhões, cracas, 
ostras, poliquetas e outros gastrópodos (o canibalismo foi relatado) durante a fase adulta 
(Butler, 1985; Rilov et al., 2001; Watanabe e Young, 2006), já tendo sido observados 
exemplares juvenis predando briozoários (Rilov et al., 2002). A espécie á considerada 
um predador-chave em algumas comunidades intermareais rochosas nos Estados Unidos 
(Butler, 1985, Watanabe e Young, 2006) e em Israel (Safriel et al., 1980) por interferir 
na população de grandes competidores como cracas e de mexilhões (Butler, 1985). Não 
há, contudo, estudos sobre a importância desde predador em comunidades intermareais 
brasileiras. O presente trabalho pretende avaliar o papel da predação de Stramonita 
(Thais) haemastoma (Kool, 1987) sobre a biota de um costão rochoso de zona 
entremarés, em Itapoá, Santa Catarina, um ambiente subtropical na região sul do Brasil. 
 
MATERIAL E MÉTODOS 
Área de Estudo 
O trabalho foi realizado em um afloramento rochoso situado em uma praia 
arenosa conhecida como Itapema do Norte (48o30’W e 26o07’S), no município de 
Itapoá, litoral de Santa Catarina, região sul do Brasil. O costão rochoso está localizado 
em uma região entremarés, possui um diâmetro médio de aproximadamente 50m e é 
constituído por rochas predominantemente graníticas de diferentes formas e tamanhos, 
apresentando tanto áreas abrigadas como expostas à ação direta das ondas e do sol. 
O costão rochoso em estudo é visivelmente dividido em 3 grandes zonas 
horizontais. Em geral, a superior é constituída basicamente pelos gastrópodos Littorina 
flava, Littorina ziczac e aglomerados de Chthamalus bisinuatus. A região mediana e 
constituída pelo bivalve Brachidontes solisianus, pela alga Centroceras clavulatum, por 
agregados, pela craca Chthamalus bisinuatus (ausente em algumas rochas) e pela alga 
Ulva fasciata (abundante durante o verão). A ostra Crassostrea rizophorae e a craca 
Tetraclita stalactifera, e os gastrópodos Stramonita haemastoma, Collisella subrugosa e 
Fissurella clenchi habitam preferencialmente esta área, sendo ocasionalmente 
encontrados também na franja da região inferior. A zona inferior possui uma grande 
área constantemente coberta pela alga Gracilaria verrucosa e pelo hidrozoário 
Dynamena crisioides, ocorrendo em menor quantidade espécies como o hidrozoário 
Pinauay ralphi, a esponja Hymeniacidon heliophila e as ascídias Eudistoma carolinense 
e Aplidium accarense. Há ainda alguns agrupamentos de anêmonas do mar das espécies 
Actinia bermudensis e Bunodosoma caissarum e a presença ocasional do pepino do mar 
Holothuria grisea. No verão há a presença de grandes bancos do poliqueta 
Phragmatopoma caudata. 
 
Exclusão de Stramonita haemastoma 
As 2 rochas (A e B) utilizadas no experimento de campo foram escolhidas por 
possuírem uma alta concentração do gastrópodo S. haemastoma e por apresentarem 
diferenças estruturais quanto à heterogeneidade espacial (quantidade de frestas, buracos, 
fendas etc). A rocha A possui uma área externa total de 19,1m2 e densidade de 12 
exemplares de S. haemastoma por m2. A rocha B possui uma menor área total (8,7m2), 
porém com uma densidade de predadores semelhante à da rocha A (11/m2), supondo-se 
a mesma intensidade predatória em ambas as rochas. A face estudada da rocha A está 
voltada para o leste e a da rocha B, para o nordeste, tendo portanto ambas as rochas um 
nível de estresse hidrodinâmico e de exposição diária ao sol, semelhantes, podendo 
inicialmente ser consideradas como réplicas. Porém, a comparação da porcentagem de 
cobertura das nove espécies em comum entre as rochas-tratamento (A e B) indicou que 
cinco apresentaram valores significativamente diferentes (Tabela I), inviabilizando a 
união dos dados das duas rochas, as quais foram tratadas separadamente. Este resultado 
pode ser devido às diferenças estruturais das rochas. A rocha A possui uma maior 
quantidade de refúgios espaciais como fendas, por exemplo, abrigando diversos 
animais, principalmente durante a maré baixa, sendo um ambiente mais heterogêneo do 
que a rocha B. Esta possui uma superfície mais lisa e com menos michohábitats 
disponíveis do que a rocha A. 
Tabela I - Comparação da porcentagem de ocupação das espécies em 
comum entre as rochas A e B no mês de julho/03. (média de cada 
espécie, por rocha ± intervalo de confiança de 95%). * p<0,05. 
 Rocha A Rocha B 
Brachidontes solisianus 26,07 ± 12,70 16,97 ± 6,18 
Gracilaria verrucosa 13,96 ± 9,15 3,03 ± 2,59 
Pinauay ralphi 10,52 ± 8,36 0,00* 
Hymeniacidon heliophila 5,96 ± 3,87 0,40 ± 0,54* 
Dynamena crisioides 0,85 ± 1,46 32,27 ± 14,92* 
Centroceras clavulatum 12,52 ± 9,17 28,53 ± 9,80* 
Chthamalus bisinuatus 0,78 ± 0,79 9,97 ± 3,42* 
Eudistoma carolinense 0,95 ± 1,81 0,00 
Crassostrea rhizophorae 0,04 ± 0,07 1,03 ± 0,61* 
 
Em cada rocha-tratamento foram realizadas 3 transecções verticais afastadas 
cerca de  50cm entre si, ao longo das quais foram delimitadas unidades amostrais 
(quadrados) de 100cm2, demarcadas nos cantos com resina epóxi de secagem rápida 
DUREPOXI®. Em cada transecção da rocha A, foram marcados 10 quadrados 
denominados 1 a 10 (de cima para baixo), compreendendo as zonas do meso e 
infralitoral do costão. Na terceira transecção da rocha A, foram marcados apenas 7 
quadrados por ser esta região menor (em altura) do que aquelas onde as duas primeiras 
transecções foram realizadas. O mesmo procedimento de campo foi feito na rocha B. 
Antes de ser iniciada a exclusão (julho de 2003), a biota de ambas as rochas foi 
caracterizada pelo método visual dos quadrados (Foster et al., 2003). Estes resultados 
foram denominados como controle pré-exclusão. O estudo do deslocamento de S. 
haemastoma na área indicou que, entre 56 exemplares monitorados, a maioria (52%) 
apresentou um deslocamento pequeno (11 a 98cm), sendo recapturados na mesma rocha 
após 34 dias de observação. Apenas 5% dos indivíduos deslocaram-se entre 231 e 
318cm em um período de um mês de observações diretas (Calil et al., 2005). Após esta 
observação, todos os exemplares de S. haemastoma de ambas as rochas localizados a 
1,0m de distância (em qualquer direção) das transecções foram manualmente retirados, 
a cada 15 dias, durante todo o período experimental. Da rocha A foram retirados 221 
indivíduos e na B, 97, lembrando, contudo, que a densidade de predadores era 
semelhante entre as rochas. O experimento teve duração até o mês de abril/04 na rocha 
A e até junho/04 na rocha B, sendo finalizado pela observação de exemplares de S. 
haemastoma em áreas adjacentes à das transecções experimentais.  
Durante os meses subseqüentes, a observação da composição da biota foi 
realizada nos quadrados permanentemente marcados em julho/03. Em ambas as rochas a 
porcentagem de cobertura das espécies e de rocha nua foi comparada mês a mês com 
aquela obtida em julho/03 por meio do teste pareado de Wilcoxon, visando testar a 
hipótese de que a porcentagem de cobertura dos organismos testados era semelhante 
antes e após a retirada do predador. Foi utilizada a média dos valores de cobertura em 
cada estrato para cada uma das espécies. Para a realização deste teste foram 
considerados apenas os quadrados com pares entre o controle e cada mês de tratamento. 
Devido à diferença de maré, ocasionalmente algumas regiões de determinadas 
transecções não puderam ser amostradas, não sendo assim comparáveis às mesmas 
regiões das transecções-controle. Estas foram descartadas, possibilitando a realização do 
teste pareado. 
Além do controle pré-exclusão, foram realizadas observações de diferentes áreas 
denominadas como controles mensais em outubro/03, fevereiro/04, abril/04 e junho/04 
para testar se as alterações das transecções experimentais foram causadas pela retirada 
do predador, ou por fatores ambientais não controlados associados à época de 
observação. A comparação da porcentagem de cobertura das espécies e de rocha nua 
entre as rochas-tratamento e as rochas-controle mensais foi feita somente pela 
observação da tendência temporal de ocupação das espécies, pois as rochas controle e 
tratamento tinham uma biota diversificada, não tendo sido avaliada a quantidade inicial 
de cada espécie nas diferentes rochas. 
O índice de diversidade de Shannon Wiener (H’) das rochas A e B 
(separadamente) foi mensalmente comparado ao obtido no mês de julho/03 (pré-
exclusão), utilizando-se um teste t específico e aplicado para comparar dois valores 
estimados de diversidade (Hutcheson, 1970). A comparação entre a diversidade dos 
meses de outubro/03, fevereiro/04 e abril/04, junho/04 e seus respectivos controles 
mensais foi realizada apenas pela observação das tendências entre os meses, seguindo a 
mesma justificativa supracitada. 
Para quantificar não somente a abundância, mas também acompanhar a 
distribuição espacial dos organismos no costão, a presença de cada uma das espécies 
nos meses amostrados foi mapeada. Para testar se a retirada de S. haemastoma altera 
também a zonação horizontal das espécies no costão, os quadrados amostrais (de 1 a 10) 
foram agrupados de acordo com a semelhança de sua biota por meio da análise 
multidimensional (MDS), sendo os dados transformados para log(x+1). Espécies com 
ocorrência rara foram retiradas da análise para facilitar a observação dos agrupamentos. 
 
RESULTADOS 
Composição da biota do costão de Itapoá 
Durante os doze meses de acompanhamento da composição das comunidades do 
costão de Itapoá (SC) foram observadas 22 espécies, sendo a mais abundante 
Brachidontes solisianus (Tab. II). A porcentagem de cobertura média de Stramonita 
haemastoma em julho/03, antes da exclusão  foi de 4,6 na rocha A, de 2,5 na rocha B e 
de 7,2 na rochas-controle mensais. 
 
Tabela II - Porcentagem mínima e máxima de cobertura das espécies e respectivo mês de ocorrência nas 
transecções das rochas A, B e controle em Itapoá, de julho de 2003 a junho de 2004. Valores utilizados: média da 
área de ocupação nas transecções de cada rocha, por mês. Meses analisados: set/03, out/03, dez/03, fev/04, abr/04 
e jun/04 nas rochas A e B (jun/04 somente na rocha B); jul/03, out/03, fev/04, abr/04 e jun/04 nas rochas 
controle. (n.i.: não identificado). 












Littorina ziczac 0 set a abr      x 0 set a jun      x 0 jul fev abr 0,3 out 
Collisella subrugosa 0 out abr 0,2 set 0,1 out 0,7 abr 0 jul 0,5 abr jun 
Fissurella clenchi 0 set out dez 0,2 fev 0,1 jun 0,5 set 0 fev abr 0,4 jun 
Brachidontes solisianus 23,2 abr 48,3 dez 22,1 dez 36,0 out 12,9 fev 32,9 out 
Crassostrea rizophorae 0 set dez abr 1,1 out 0 fev jun 0,6 abr 0 fev 2,1 jun 
Chthamalus bisinuatus 0,2 fev 9,2 abr 5,7 out 30,2 jun 0,8 jul 31,3 out 
Tetraclita stalactifera 0 set out fev 0,2 dez 0,4 abr 1,5 jun 0,1 jul out 7,4 abr 
Phragmatopoma caudata 0 out 1,4 fev 0 set a jun      x 0 jul out 35,0 fev 
Dynamena crisioides 0 set a fev 4,0 abr 1,9 jun 25,0 dez 0 fev 21,2 abr 
Briozoário n.i. 0 out a abr 0,9 set 0 out a jun 0,2 set 0 out a jun 1,1 jul 
Hymeniacidon heliophila 0 abr 5,6 set 0 out dez 2 jun 0 out abr jun 6,0 jul 
Holothuria grisea 0 dez 3,6 fev 0 set a jun      x 0 out fev abr 2,3 jun 
Pinauay ralphi 0 out a fev 12,3 set 0 out a jun 4,6 set 0 out abr 10,5 jul 
Bunodosoma caissarum 0 out a abr 0,2 set 0 set a jun      x 0 jul abr jun 1,0 fev 
Actinia bermudensis 0 dez abr 2,1 out 0 set a jun      x 0 out fev 6,7 jul 
Eudistoma carolinense 0 fev abr 4,5 dez 0 set a jun      x 0 out a jun 0,9 jul 
Centroceras clavulatum 2,8 abr 31,6 out 17,8 dez 30,6 abr 8,8 fev 23,4 out 
Gracilaria verrucosa 10,0 set 25,5 abr 1,4 jun 7,2 dez 0,3 out 14,0 jul 
Ulva fasciata 0,5 abr 4,0 out 0 abr jun 0,7 dez 0 out 3,2 abr 
Porphyra spiralis 0 dez fev 3,3 set 0 set a jun      x 0 fev jun 1,1 jul 
Alga n.i. 0 out 7,7 abr 0 set a jun      x 0 out fev abr 6,9 jul 
 
Alterações na comunidade do costão rochoso 
Na rocha A, as espécies mais abundantes (ocupação ≥ 5%) foram as algas C. 
clavulatum e G. verrucosa, o bivalve B. solisianus, o hidrozoário P. ralphi e a esponja 
Hymeniacidon heliophila. Já na rocha B, foram o hidrozoário D. crisioides, a alga C. 
clavulatum, o bivalve B. solisianus e a craca C. bisinuatus. Ocupando de 0,5 a 4,9% da 
área amostrada e, portanto, pouco abundantes, têm-se, na rocha A, a ascídia E. 
carolinense, o hidrozoário D. crisioides e a craca C. bisinuatus; e na rocha B: a alga G. 
verrucosa e a ostra C. rizophorae. Na rocha A, poucas comparações entre a ocupação 
destas espécies no controle pré-exclusão e nos meses subseqüentemente amostrados 
foram significativas. Algumas espécies apresentaram áreas semelhantes às obtidas antes 
da exclusão de S. haemastoma em muitos dos meses analisados. Diferente da rocha A, a 
ocupação de D. crisioides, B. solisianus e C. bisinuatus na rocha B foi 
significativamente diferente da rocha controle em quase todos os meses observados. 
Mexilhões são presas comumente associadas a gastrópodes carnívoros 
intermareais como S. haemastoma, sendo esperado um aumento em sua área de 
ocupação com a ausência de seu predador. Brachidontes solisianus teve sua área 
inicialmente aumentada nas duas rochas-tratamento e apresentou uma porcentagem de 
cobertura significativamente diferente do controle pré-exclusão em 5 dos 6 meses 
amostrados na rocha B, porém este aumento foi também registrado nas rochas controle, 
indicando causa sazonal (Fig. 1). O incremento dos meses finais na rocha B pode ser 
uma conseqüência a longo prazo da exclusão, sendo estatisticamente diferente do  
controle pré-exclusão. Esta diferença não ocorreu na rocha A, onde os valores do último 







































Figura 1 - Porcentagem média de cobertura por 0,01m2 ± I.C. (intervalo de confiança) de 
Brachidontes solisianus na ausência de predação por Stramonita haemastoma nas rochas-
tratamento A e B e nas rochas-controle. Julho/03 = controle pré-exclusão. Comparação entre 
controles mensais e rocha A (*p<0,05) e entre controles mensais e rocha B (**p<0,05). 
 
Centroceras clavulatum é uma alga epizóica normalmente encontrada sobre B. 
solisianus. Nas rochas-controle a porcentagem de ocupação da alga foi mais semelhante 
entre si do que nas rochas-tratamento. Nestas, a mudança decorrida provavelmente em 
função da retirada de S. haemastoma pode ter interferido indiretamente na ocupação do 
costão pela alga. Principalmente na rocha A, foram observadas várias áreas contendo 
somente uma das duas espécies, o que pode também estar associado à queda sazonal de 
B. solisianus no início das observações. No primeiro mês após a exclusão (setembro/03) 
houve uma diminuição na porcentagem de cobertura de C. clavulatum nas duas rochas, 
sendo sua área diminuída em metade da inicialmente observada na rocha A. A tendência 
temporal de ocupação de C. clavulatum na rocha B e nas rochas-controle mensais foi 
semelhante entre os meses de fevereiro/04 a junho/04, indicando um padrão sazonal de 
distribuição e não resultante do experimento. Contudo, na rocha A esta tendência não 








































Figura 2 - Porcentagem média de cobertura por 0,01m2 ± I.C. (intervalo de confiança) de 
Centroceras clavulatum na ausência de predação por Stramonita haemastoma nas rochas-
tratamento A e B e nas rochas-controle. Julho/03 = controle pré-exclusão. Comparação entre 
controles mensais e rocha A (*p<0,05) e entre controles mensais e rocha B (**p<0,05).  
A espécie Dynamena crisioides não é relatada na literatura como presas de S. 
haemastoma, mas a variação de sua abundância de pode estar associada ao tratamento, 
uma vez que não seguiu a mesma tendência dos controles mensais durante todo o 
período amostral. Por outro lado, esta variação pareceu estar também relacionada com a 
variação de áreas ocupadas por B. solisianus. Na rocha B, por exemplo, D. crisioides, 
sofreu redução tanto na abundância (Fig. 3) como na área de distribuição (Fig. 9) a 
partir de dezembro/03, a qual ficou restrita aos estratos mais inferiores. Este padrão de 
variação foi diferente do observado no controle mensal, indicando efeito do tratamento 
e não da sazonalidade. Contudo, a diminuição da ocupação de D. crisioides ocorreu à 
medida que B. solisianus aumentou, tendência observada também nas rochas-controle 
mensais, indicando relação entre estas espécies (Fig. 3).  
O aumento sazonal de B. solisianus pode ter afetado não somente a quantidade 
de D. crisioides, mas também a sua distribuição espacial na rocha. Em junho/04, B. 
solisianus, C. clavulatum e C. bisinuatus ocupavam praticamente todos os estratos da 
rocha, enquanto D. crisioides foi encontrada apenas em um dos estratos, ocupando uma 
área 16 vezes menor, em quantidade, do que antes do início do experimento (Fig. 9). A 
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Figura 3 - Porcentagem média de cobertura por 0,01m2 ± I.C. (intervalo de confiança) de 
Dynamena crisioides na ausência de predação por Stramonita haemastoma nas rochas-
tratamento A e B e nas rochas-controle. Julho/03 = controle pré-exclusão. Comparação entre 
controles mensais e rocha A (*p<0,05) e entre controles mensais e rocha B (**p<0,05). 
 
 Apesar de terem sido amostradas aproximadamente 8% de cobertura do 
hidrozoário Pinauay ralphi e de 6% da esponja Hymeniacidon heliophila antes do início 
do experimento na rocha A, a ocorrência na rocha B e nos controles mensais foi nula 
(Figs. 4 e 5). Na rocha A, entretanto, a comparação dos meses tratamento com o mês 
pré-exclusão mostrou alguns padrões. Em outubro/03, o desaparecimento de P. ralphi, 
espécie habitante das regiões mais inferiores do costão, pode ser indicado como um 
efeito sazonal e não relacionado ao aumento da população de B. solisianus, que não 
ampliou sua área de distribuição neste mês (Figs. 4 e 9). Mesmo sendo registrado um 
pico na área de cobertura de C. clavulatum, aliado ao aumento de sua distribuição em 
direção a estratos inferiores do costão que poderiam afetar a distribuição de P. ralphi, o 
acompanhamento da abundância desta espécie em placas artificiais em Penha (SC) 
indicou os maiores valores de julho/03 a setembro/03, como observado no presente 
trabalho (Haddad, M. A. 2007, comunicação pessoal,), corroborando a hipótese de 
efeito sazonal. Por outro lado, a gradativa diminuição da área da esponja H. heliophila 
caracterizaria um possível efeito indireto da exclusão de S. haemastoma. Esta espécie 




































Figura 4 - Porcentagem média de cobertura por 0,01m2 ± I.C. (intervalo de confiança) de 
Pinauay ralphi na ausência de predação por Stramonita haemastoma nas rochas-tratamento A e 
B e nas rochas-controle. Julho/03 = controle pré-exclusão. Comparação entre controles mensais 



































Figura 5 - Porcentagem média de cobertura por 0,01m2 ± I.C. (intervalo de confiança) de 
Hymeniacidon heliophila na ausência de predação por Stramonita haemastoma nas rochas-
tratamento A e B e nas rochas-controle. Julho/03 = controle pré-exclusão. Comparação entre 
controles mensais e rocha A (*p<0,05) e entre controles mensais e rocha B (**p<0,05). 
Cracas são também consideradas presas comuns de gastrópodos carnívoros, 
sendo relatada na literatura uma tendência inicial de aumento da cobertura na ausência 
de seu predador. Porém, este resultado não foi observado neste trabalho. Chthamalus 
bisinuatus apresentou uma pequena queda inicial nos primeiros meses de observação na 
rocha B, possivelmente devido ao aumento da abundância de B. solisianus (Fig. 6). A 
cobertura de C. bisinuatus aumentou somente em abril/04 em ambas as rochas, sendo 
que na rocha A apresentou um pico de abundância de aproximadamente 9 vezes o 
padrão constantemente observado durante os meses anteriores, ampliando também a sua 
distribuição para os estratos mais inferiores da rocha (Figs. 6, 9), podendo ter também 
afetado a população de D. crisioides, assim como B. solisianus. As rochas-controle 
mensais apresentaram uma quantidade muito maior desta craca em outubro/03, porém 
com uma evidente diminuição em fevereiro/04, padrão contrário ao observado nas áreas 
de exclusão (Fig. 6). Esta diferença pode sugerir algum tipo de efeito indireto da 
exclusão na ocupação de C. bisinuatus no costão nos primeiros sete meses do 
experimento, porém a partir de fevereiro/04 ocorreu um aumento na porcentagem de 
cobertura de C. bisinuatus tanto nas rochas-tratamento como nas controle, indicando 
padrão sazonal provavelmente decorrente de recrutamento. A grande quantidade de 
rocha nua observada em fevereiro/04 nos estratos superiores e médios do costão pode 
estar relacionada ao aumento da área de C. bisinuatus observado em abril/04, já que a 












































Figura 6 - Porcentagem média de cobertura por 0,01m2 ± I.C. (intervalo de confiança) de 
Chthamalus bisinuatus na ausência de predação por Stramonita haemastoma nas rochas-
tratamento A e B e nas rochas-controle. Julho/03 = controle pré-exclusão. Comparação entre 
controles mensais e rocha A (*p<0,05) e entre controles mensais e rocha B (**p<0,05). 
 
 O padrão de ocupação de G. verrucosa foi muito diferente nas rochas A e B. Na 
rocha A foi observado um crescente aumento da cobertura desta alga com o passar do 
tempo, o contrário da B, na qual ela tendeu a desaparecer (Fig. 7). O mesmo padrão foi 
observado no controle mensal entre outubro/03 e fevereiro/04, tendo provavelmente 
causa sazonal. A área de ocupação de G. verrucosa na rocha B foi muito menor do que 
na rocha A, e não pareceu ter sido afetada nem pelo experimento, nem por efeito 
sazonal (Fig. 7). Entretanto, em junho/04, a área desta espécie estava reduzida a menos 
da metade da área do controle pré-exclusão na rocha B. Além disso, neste mesmo mês, a 
tendência de aumento da abundância desta alga nas rochas-controle mensais foi 
contrária à observada na rocha-tratamento (Fig. 7). Esta redução pode ser um efeito 
indireto, e em longo prazo, da alteração da comunidade do costão pela manipulação 
experimental, ou ainda resultar do aumento sazonal das populações de B. solisianus e de 
C. bisinuatus nos estratos inferiores da rocha (Fig. 9), hábitat preferencial desta alga.  
Na rocha A, o incremento da área desta espécie de fevereiro/04 a abril/04 diminuiu o 
espaço na rocha, o que pode ter influenciado a ocupação de espécies que habitam a 
mesma região do costão, como a ascídia Eudistoma carolinense, por exemplo. Contudo, 
a comparação da abundância desta espécie com o controle pré-exclusão não registrou 
diferença significativa em nenhum dos meses, indicando que E. carolinense não foi 




































Figura 7 - Porcentagem média de cobertura por 0,01m2 ± I.C. (intervalo de confiança) de 
Gracilaria verrucosa na ausência de predação por Stramonita haemastoma nas rochas-
tratamento A e B e nas rochas-controle. Julho/03 = controle pré-exclusão. Comparação entre 
controles mensais e rocha A (*p<0,05) e entre controles mensais e rocha B (**p<0,05). 
 
Resultado interessante foi a grande variação de área de rocha nua (espaço vazio) 
nas regiões de exclusão quando comparada à constância (menor variabilidade entre 
amostras) de rocha nua no controle pré-exclusão (Fig. 8). A retirada do predador 
normalmente reduz o espaço vazio na rocha. Neste trabalho, contudo, foi observado um 
efeito contrário, havendo o aumento de espaço vazio com o passar do tempo, 
principalmente nos estratos superiores e medianos do costão. Nos controles mensais 
houve uma tendência de diminuição do espaço vazio de outubro/03 a fevereiro/04, 
seguido de um crescente aumento (Fig. 8). Este não foi o padrão observado nas rochas-
tratamento, reforçando a idéia de variação conseqüente da exclusão. A variação do 
espaço vazio nas áreas manipuladas pode indicar uma desestruturação da comunidade 
com o possível desaparecimento de algumas espécies (como foi o caso de H. 











































Figura 8 - Porcentagem média de cobertura por 0,01m2 ± I.C. (intervalo de confiança) de rocha 
nua na ausência de predação por Stramonita haemastoma nas rochas-tratamento A e B e nas 
rochas-controle. Julho/03 = controle pré-exclusão. Comparação entre controles mensais e rocha 
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Figura 9 - Presença ou ausência das espécies em cada estrato horizontal no controle pré-
exclusão (julho/03) e durante o tratamento. A: rocha A e B: rocha B. B.s. B. solisianus; C.c. 
Centroceras clavulatum; D.c. Dynamena crisioides; G.v. Gracilaria verrucosa; C.b. 
Chthamalus bisinuatus; H.h. Hymeniacidon heliophila; P.r. Pinauay ralphi; E.c. Eudistoma 
carolinense e C.r. Crassostrea rizophorae. 1 - 10: estratos horizontais do costão (1: superior e 
10: inferior).  controle pré-exclusão;  presença;  menos de 5% de ocupação. 
Alterações na diversidade do costão rochoso 
A utilização do índice de diversidade como um descritor geral da comunidade 
gerou resultados diferentes da análise das espécies isoladamente. Na rocha A e no 
controle houve uma queda da diversidade nos primeiros meses após a exclusão de S. 
haemastoma, a qual, contudo, voltou a subir a partir de outubro/03, mas nunca chegou 
aos valores iniciais (Fig. 10). Esta pode estar associada ao aumento sazonal e não 
decorrente da exclusão de B. solisianus observado em ambas as rochas nos primeiros 
meses (Fig. 1). Já a tendência de aumento da diversidade de outubro/03 a fevereiro/04 
na rocha-tratamento não foi acompanhada pelos controles mensais, sendo tal incremento 
um provável efeito da exclusão de S. haemastoma 
Na rocha B houve um aumento inicial da diversidade em setembro/03, seguido 
de uma queda em outubro/03 (Fig. 10), padrão normalmente encontrado em 
experimentos de exclusão de predador, nos quais o inicial aumento de espécies antes 
predadas aumentam a diversidade, porém seu continuado e excessivo incremento pode 
causar um monopólio, diminuindo o índice. Setembro/03 foi o único mês que registrou 
uma ocupação de mais do que 0,5% do hidrozoário P. ralphi, assim como o surgimento 
de uma espécie incrustante e não identificada de briozoário, justificando o aumento da 
diversidade, que caiu devido à enorme área ocupada por B. solisianus em outubro/03. O 
aumento final da diversidade se deve à porcentagem de cobertura semelhante à B. 
solisianus alcançada por C. bisinuatus (23,7 e 23,6% de ocupação em abril/04; 32,6 e 







































































Figura 10 - Comparação entre os índices de diversidade (Shannon Wiener - H’) pós-exclusão 
com o controle pré-exclusão (julho/03) (*p<0,05) nas rochas A e B. 
 
Alterações na zonação do costão rochoso 
Por meio da análise multidimensional (MDS) da ocupação das espécies nos 
estratos (1 a 10) no mês de julho (controle pré-exclusão), pôde-se observar, na rocha A, 
a existência de três zonas diferenciadas no costão. A superior foi constituída pelos 
estratos 2, 3 e 4, formados quase totalmente pelas espécies C. clavulatum, B. solisianus, 
C. bisinuatus e S. haemastoma. O estrato 1 também pertence a esta zona, porém por 
possuir mais de 70% de área coberta por C. clavulatum e pela ausência de S. 
haemastoma, não foi agrupado pela análise. A zona mediana da rocha A foi formada 
pelos estratos 5 e 6 que continham, além da parte inferior dos agregados de C. 
clavulatum, B. solisianus e C. bisinuatus, uma grande área ocupada pela alga Gracilaria 
verrucosa. Já a zona inferior agrupou os estratos de 7 a 10, formados por G. verrucosa, 
Pinauay ralphi e Hymeniacidon heliophila (Fig. 11).  
Na rocha B, foi observada a formação de apenas duas zonas, a superior e a 
inferior. A zona superior é bem mais extensa do que na rocha A, incluindo os estratos de 
1 a 6 e, portanto, englobando a área mediana da rocha. Estes estratos são constituídos 
basicamente das mesmas espécies supracitadas na zona superior da rocha A, além de 
Fissurella clenchi e de Collisella subrugosa. A zona inferior é formada pelos estratos 9 











































Figura 11 - Análise multidimensional (MDS) em julho/03 (pré-exclusão) nas rochas A e B, 
considerando a porcentagem de cobertura das espécies em cada um dos 10 estratos. 1 a 10: 
estratos de cima para baixo (detalhes no texto). 
A análise multidimensional foi feita para todos os meses de observação após a 
exclusão, entretanto serão apresentados somente aqueles que possuem controle paralelo 
mensal que permite diferenciar os efeitos decorrentes da manipulação experimental dos 
efeitos sazonais, ou de causa aleatória. 
Em outubro/03, a alta ocupação das rochas-controle por B. solisianus e C. 
bisinuatus nos estratos 1, 3 e 4 fez destes uma zona coesa na região superior do costão. 
O estrato 2 também pertence a esta zona, porém a presença de Littorina ziczac impediu 
que a análise o agrupasse em tal zona. Os estratos intermediários (5 a 8) são 
semelhantes aos superiores, porém com uma maior área coberta por Centroceras 
clavulatum. Não houve uma zona inferior bem delimitada (Fig. 12). 
Na rocha A foi possível observar uma dicotomia entre a zona superior (estratos 1 
a 4) e a inferior (estratos 6 a 9), porém esta diferença foi menos acentuada do que a 
observada nos controles mensais (Fig. 12) e no controle pré-exclusão (Fig. 11), 
possivelmente devido ao aumento de áreas inferiores ocupadas por B. solisianus e C. 
bisinuatus, assim como pela redução de H. heliophila nestes mesmos locais (Fig. 9). 
Mesmo não tendo sido registrada nos controles mensais, a desestruturação das zonas foi 
conseqüência do aumento sazonal de B. solisianus e não da exclusão de S. haemastoma.  
A rocha B não se assemelhou com o controle mensal, porém manteve a mesma 
constituição de estratos (1 a 6) na zona superior e na inferior (9 e 10) (Fig. 12) 
observada antes do início do experimento (jul/03: controle pré-exclusão) (Fig. 11), 

























































ROCHA A - EXCLUSÃO 
Estresse: 0,03
 
Figura 12 - Análise multidimensional (MDS) em outubro/03 nas rochas A e B e no controle 
mensal, considerando a porcentagem de cobertura das espécies em cada um dos 10 estratos. 1 a 
10: estratos de cima para baixo (detalhes no texto). 
Em fevereiro/03, B. solisianus, C. bisinuatus, C. clavulatum, S. haemastoma e 
Phragmatopoma caudata agruparam os estratos 1, 2 e 3 dos controle mensais, como 
observado nos meses anteriores para as duas primeiras espécies. As regiões medianas (7 
e 8) estavam quase totalmente formadas pro P. caudata e a zona inferior (9 e 10) pelo 
mesmo poliqueta e pela alga Porphyra spiralis (Fig. 13), diferente do observado em 
outubro, quando não foram amostrados exemplares destes dois últimos organismos. 
Neste mesmo mês, 7 meses após o início da manipulação, a rocha A continuou 
apresentando a zona superior composta pelas mesmas espécies (B. solisianus, C. 
bisinuatus e C. clavulatum) nos estratos 1, 2 e 3. A zona mediana (estratos 5 e 6) estava 
formada por Gracilaria verrucosa, C. clavulatum e Ulva fasciata, e a inferior (estratos 7 
a 10), formada por uma zona homogênea dominada somente por G. verrucosa (Fig. 13), 
padrão semelhante ao observado no controle pré-exclusão (Fig. 11). A diferenciação em 
três zonas foi também semelhante à observada na rocha B, em outubro/03 (Fig. 12), 
indicando ausência de efeito do experimento. 
Houve uma ampliação da zona superior na rocha B, que passou a ser constituída 
pelos estratos 1 a 7 (exceto o 3). Estes foram compostos pelas mesmas espécies já 
citadas e observadas na maioria dos meses (B. solisianus, C. bisinuatus e C. 
clavulatum), porém com a presença de organismos antes não encontrados em 
abundância nesta região: Collisella subrugosa, Fissurella clenchi e Tetraclita 
stalactifera. No estrato 3 foram encontradas as mesmas espécies recém citadas, não 
sendo incluído nesta zona por possuir 14% de área ocupada por Dynamena crisioides, 
ocorrência rara nesta região (Fig. 13). O surgimento destas espécies em regiões onde 
não são comumente encontradas pode ser um efeito da maior quantidade de espaço 
vazio observado neste mês, não parecendo estar relacionado com a exclusão de S. 


























































Figura 13 - Análise multidimensional (MDS) em fevereiro/03 nas rochas A e B e no controle 
mensal, considerando a porcentagem de cobertura das espécies em cada um dos 10 estratos. 1 a 
10: estratos de cima para baixo (detalhes no texto). 
Em abril/04, a zona superior das rochas controle mensais apresentaram uma 
composição quase idêntica à descrita para a rocha B no mês anterior (fevereiro/04) (B. 
solisianus, C. bisinuatus, C. clavulatum, Collisella subrugosa, F. clenchi e T. 
stalactifera), sendo, contudo, formada pelos estratos 2 a 5. Nesta também não houve 
uma zona inferior definida. A semelhança entre uma rocha controle e uma tratamento 
(exclusão), mesmo em momentos diferentes, leva a crer que efeitos sazonais e não 
experimentais ocasionaram as alterações da zonação do costão (Fig. 14). 
A zona superior da rocha A se assemelhou a mesma zona das rochas controle, 
corroborando a hipótese de ausência de efeito da exclusão. O mesmo se deu para a 
rocha B, porém estas espécies ocorreram do estrato 1 ao 7, unindo toda esta região e 
descaracterizando a zona inferior. Dynamena crisioides e Phragmatopoma caudata 
uniram os estratos intermediários de 5 a 7 da rocha A, na qual a zona inferior voltou a 
parecer homogênea (estratos 8 a 10) com a presença de Gracilaria verrucosa e o retorno 
de Pinauay ralphi (Fig. 14), o que pode ter sido decorrente da diminuição de B. 
solisianus nesta região (Fig. 9). 
 Em junho/04 a observação da biota do costão foi realizada somente para a rocha 
B, a qual, juntamente com o controle, mantiveram o padrão de ocupação da zona 
superior descrito para o mês de abril/04. Na rocha B, a ocupação das espécies B. 
solisianus, C. bisinuatus, C. clavulatum, C. subrugosa, F. clenchi e T. stalactifera se 
estenderam até o estrato 9. Na rocha controle estas espécies agruparam os estratos 1 a 4. 
A presença de G. verrucosa uniu os estratos 5 a 7, e D. crisioides agrupou a zona 
inferior (estratos 9 e 10) (Fig. 15). Padrões e tendências semelhantes entre rochas 
tratamento e controle reforçam a idéia de que as alterações observadas nas rochas A e B 
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Figura 14 - Análise multidimensional (MDS) em abril/03 nas rochas A e B e no controle 
mensal, considerando a porcentagem de cobertura das espécies em cada um dos 10 estratos. 1 a 
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Figura 15 - Análise multidimensional (MDS) em junho/03 na rocha B e no controle mensal, 
considerando a porcentagem de cobertura das espécies em cada um dos 10 estratos. 1 a 10: 
estratos de cima para baixo (detalhes no texto). 
 
A constância da zonação na rocha B indica que S. haemastoma não é o principal 
estruturador do costão, posição que pode estar sendo ocupada por outras espécies, como 
por exemplo, B. solisianus, que ocupou e agrupou a região superior desta rocha durante 




O tratamento de retirada de predadores de uma comunidade incrustante de 
costão rochoso pode gerar diversos efeitos. Logo após a exclusão, espera-se que haja 
um aumento do recobrimento do espaço pelas presas (efeito direto), o que pode ocorrer 
pelos mecanismos de recrutamento de novos indivíduos, crescimento dos indivíduos já 
presentes, ou deslocamento lateral sobre a rocha de indivíduos previamente agregados, 
diminuindo o espaço vazio no costão. Simultaneamente, ou posterior ao efeito 
observado nas presas, espera-se que o aumento destas reduza a cobertura de seus 
competidores (efeito indireto) pela exclusão competitiva. 
A exclusão de Stramonita haemastoma não pareceu afetar diretamente presas 
diretas como Brachidontes solisianus, porém pode ter causado efeitos indiretos em algas 
e em outros invertebrados habitantes do costão rochoso de Itapoá. Dentre as 22 espécies 
acompanhadas durante o experimento, não foram observadas fortes alterações 
relacionadas à retirada de S. haemastoma sobre a biota do costão, havendo, contudo, 
variações nas populações de Chthamalus bisinuatus, Hymeniacidon heliophila, 
Centroceras clavulatum e Gracilaria verrucosa que podem ter sido causadas, em algum 
momento, por efeitos indiretos da retirada do predador da comunidade. O efeito 
observado em C. bisinuatus foi tardio e possivelmente relacionado à época de 
recrutamento desta espécie. 
Mexilhões são considerados competidores dominantes em diferentes regiões do 
mundo (p. ex. Brasil: Eston et al., 1986; Petersen et al., 1986 e EUA: Paine, 1974), 
sendo que a alteração no tamanho da população, ou na distribuição destes organismos 
resultantes do efeito direto da predação pode mediar diversas interações com outras 
espécies (efeitos indiretos) alterando a estruturação geral da biota do costão. Uma 
mistura de efeitos diretos e indiretos é comumente encontrada em experimentos de 
remoção de predador, mas nem sempre o aumento de uma população pode ser 
imediatamente considerado como efeito direto da exclusão de um predador. A área de 
cobertura de Mytilus trossulus, por exemplo, apresentou um rápido aumento durante a 
exclusão prolongada (30 meses) dos predadores Nucella canaliculata e N. emarginata 
na costa de Oregon (EUA), sendo caracterizado como efeito direto da exclusão. Mesmo 
sendo Chthamalus dalli presa de Nucella, o pequeno e tardio aumento em sua cobertura 
no final do experimento foi caracterizado como indireto devido à ausência de relação 
com a exclusão durante grande parte do experimento. Neste mesmo trabalho, o aumento 
da população da anêmona Anthopleura xanthogrammica foi considerado como efeito 
indireto, já que os predadores não se alimentam desta espécie (Navarrete, 1996). 
Brachidontes solisianus teve sua área de ocupação aumentada nos meses que 
seguiram a exclusão de S. haemastoma, como era esperado e amplamente relatado na 
literatura para outras espécies de gastrópodos, mexilhões e cracas em diversas 
localidades (Connell, 1961a, b; Dayton, 1971; Butler, 1985; Burrows e Hughes, 1990; 
Takashi, 1999; Rilov et al., 2002), porém a semelhança das áreas controle e exclusão 
sugerem que este aumento teve causa sazonal, excluindo uma possível relação da 
remoção do predador com a variação observada na população do mexilhão. Este foi um 
resultado não esperado e de difícil compreensão, já que B. solisianus é uma presa direta 
de S. haemastoma, como registrado em outras localidades. No mar Mediterrâneo, por 
exemplo, Brachidontes pharaonis constituiu a maior parte da dieta de S. haemastoma, 
indicando preferência por este tipo de alimento.  
Sempre que presente, este mexilhão ocupa de forma agregada o ambiente. Em 
áreas em que os agregados foram menores e mais distantes uns dos outros, a predação 
de S. haemastoma foi menor (Rilov et al., 2002). Isso ocorreu possivelmente pelo saldo 
negativo entre o gasto despendido na procura do alimento e o ganho de energia obtido 
após a alimentação (Garton, 1986), o que indica a capacidade de S. haemastoma em 
distinguir a presa energeticamente mais lucrativa (Brown, 1997; Rilov et al., 2002). Em 
Itapoá, B. solisianus tem uma distribuição contínua e agregada na região mediana do 
costão, enquanto C. bisinuatus forma grupos menores e mais distantes uns dos outros, 
sendo portanto esperada uma maior predação de S. haemastoma sobre o mexilhão, do 
que sobre a craca. A redução abrupta da população de B. solisianus a partir de 
janeiro/04 em apenas uma das rochas provavelmente não está relacionada ao 
experimento. A predação constitui apenas uma fonte de mortalidade, sendo as demais 
causas de mortalidade de organismos sésseis em costões devidas à exposição excessiva 
ao ar conseqüente de marés muito baixas, ao aumento da temperatura, à entrada de 
poluentes no sistema e à ação antrópica no local. Sendo que a população de B. 
solisianus decresceu apenas em uma das rochas e tendo esta a mesma exposição às 
condições abióticas do que as outras rochas analisadas, não foi possível relacionar esta 
queda a nenhum dos fatores supracitados, com exceção da ação antrópica, não 
controlada neste trabalho. Uma alternativa seria considerar que toda a população 
observada pertencia a uma coorte etária e que a mortalidade seria decorrente apenas de 
morte natural ao final do período de longevidade dos animais. 
A variação na abundância de C. bisinuatus apenas no final do experimento pode 
ser interpretada como um efeito direto tardio da ausência do predador. Tanto para C. 
bisinuatus como para B. solisianus, o aumento da porcentagem de ocupação no costão 
só pode ocorrer devido ao aumento de indivíduos nas rochas, sendo que a variação do 
recrutamento das espécies de presas determina se os efeitos de um predador forte serão, 
ou não, observados (Dayton, 1971, Paine et al., 1985; Robbles, 1997). Além de B. 
solisianus e C. bisinuatus serem espécies de pequeno tamanho e com pequeno 
crescimento, quando em altas densidades, B. solisianus forma amontoados de mexilhões 
por sobreposição com outros indivíduos e C. bisinuatus apresenta um crescimento 
vertical e não lateral, o que não alteraria a cobertura destas espécies nas rochas. Se a 
época de entrada de recrutas destas espécies na população não coincidir com o momento 
de retirada do predador do experimento, nenhum tipo de resultado será observado, 
mantendo um nível constante de indivíduos dentro da população e que só será alterado 
por outros tipos de perturbações não controladas e pela mortalidade natural das 
espécies. Em uma praia do litoral de São Paulo, as maiores densidades de C. bisinuatus 
registradas ocorreram de março a setembro e foram relacionadas ao recrutamento da 
espécie (Tanaka e Duarte, 1998). Esta época coincide com o aumento de cobertura de C. 
bisinuatus em Itapoá nas rochas-tratamento e nas rochas-controle a partir de março/04. 
Em julho/03, antes do início do experimento, a ocupação desta espécie no costão foi 
pequena, níveis estes que se mantiveram até fevereiro/04. Desta maneira, sugere-se que 
a ausência de recrutamento desta espécie nos momentos que imediatamente seguiram a 
exclusão de S. haemastoma impediu a observação de qualquer resultado advindo do 
experimento sobre a população de C. bisinuatus. Se a exclusão inicial tivesse ocorrido 
antes da entrada de uma coorte na população, possivelmente os efeitos da exclusão de S. 
haemastoma na população desta craca seriam mais evidentes. Brachidontes solisianus, 
por outro lado, recruta continuamente ao longo de todo o ano (Avelar e Boleli, 1989), 
não sendo, portanto, o recrutamento, um fator limitante para a ausência de alteração em 
sua abundância observada neste trabalho. Para mexilhões, o deslocamento lateral é um 
comportamento normalmente observado quando o espaço é disponibilizado (Dayton, 
1971), mas não existe informação se o relaxamento da pressão de predação poderia 
induzir um comportamento semelhante, ou seja, não se sabe se o comportamento de 
agregação de mexilhões estaria associado a uma resposta elicitada pela presença do 
predador (Trussel et al., 2003). 
Efeitos indiretos são esperados após a retirada de um predador de um ambiente. 
A exclusão de Nucella canaliculata e N. emarginata, por exemplo, afetou indiretamente 
a população de anêmonas Anthopleura xanthogrammica. Este efeito foi provavelmente 
mediado pelo aumento de Mytilus californianus (presa direta de Nucella), que propiciou 
o incremento da migração de juvenis de anêmonas para dentro dos bancos de mexilhões, 
estratégia que aumenta a chance de sobrevivência do antozoário (Navarrete, 1996). Em 
Itapoá, a alteração sazonal da abundância e da distribuição de B. solisianus afetou 
indiretamente a população de Dynamena crisioides e de H. heliophila. O mecanismo 
que rege a relação entre estas duas espécies não é conhecido, sendo contudo clara a 
ausência de efeito do experimento na alteração de abundância de D. crisioides e na 
relação entre estas espécies. A área de ocupação de D. crisioides foi reduzida à medida 
que B. solisianus se espalhava no costão, sendo encontrado somente nos estratos mais 
inferiores da rocha em uma área 16 vezes menor do que antes do início do experimento. 
Já H. heliophila teve sua abundância gradativamente diminuída até desaparecer do 
costão somente nas áreas de exclusão, sugerindo efeito do tratamento. Contudo, esta 
alteração não pôde ser relacionada com nenhum padrão observado para outra espécie 
que pudesse sugerir competição como mecanismo associado a sua redução.  
A alteração sazonal na população de B. solisianus, unida a possíveis efeitos da 
exclusão de S. haemastoma, também afetou indiretamente a abundância da alga epizóica 
Centroceras clavulatum, normalmente encontrada sobre os bancos de B. solisianus. 
Durante o experimento foram observadas diversas áreas contendo somente uma das 
duas espécies, sendo C. clavulatum encontrada diretamente sobre o substrato em uma 
das rochas analisadas, padrão diferente do controle pré-exclusão e dos controles 
temporais, nos quais a alga encontrava-se sobre o mexilhão, sugerindo um efeito 
relacionado ao experimento, já que a população de B. solisianus também aumento nas 
rochas-controle mensais. Nestas mesmas rochas a alga teve sua área de ocupação 
reduzida. Outro possível efeito indireto da exclusão de Stramonita haemastoma do 
costão foi observado para Gracilaria verrucosa. Houve uma grande flutuação na 
população desta alga nas rochas-tratamento que pode ser devida à alteração na 
estruturação do costão. Em uma das rochas, a área desta espécie foi reduzida a menos da 
metade da área do controle pré-exclusão no último mês de observação, o que pode estar 
relacionado ao aumento das populações de B. solisianus e de C. bisinuatus nos estratos 
inferiores da rocha, contribuindo também, para a redução de outros habitantes desta 
região, como H. heliophila, por exemplo. 
O aumento ou a diminuição de algas decorrentes de experimentos de exclusão de 
predadores são normalmente atribuídos ao efeito da predação sobre espécies herbívoras 
consumidoras das algas (Trussell et al., 2002). Em Itapoá, os herbívoros encontrados 
como Collisella subrugosa, Fissurella clenchi, Tegula viridula, Littorina ziczac, 
Littorina flava, Lytechinus variegatus, Arbacia lixula, e Aplysia sp. apresentaram 
pequena abundância, não parecendo influenciar a ocupação e a distribuição de algas no 
costão. Estas espécies foram amostradas tanto nas rochas-controle, como nas rochas-
tratamento, portanto sua atividade não alterou os resultados do experimento.  
Outro mecanismo alternativo que poderia explicar os efeitos indiretos seria a 
capacidade do predador em limitar a abundância de uma presa com alta capacidade 
competidora, o que garante a coexistência de várias espécies em um ambiente (Paine, 
1966). Ao se alimentar de um competidor dominante (= B. solisianus), S. haemastoma 
preveniria a exclusão competitiva e possibilitaria a coexistência de outros organismos, 
dentre eles as macroalgas. Mesmo não tendo sido observado efeito na população de B. 
solisianus que possa ser relacionado ao experimento, a ausência de predação de S. 
haemastoma sobre o mexilhão pode, de juntamente com o incremento sazonal 
observado para esta espécie logo após o início do experimento, ter afetado outras 
espécies, como parece ter sido o caso das algas. A mesma relação foi observada entre os 
predadores Asterias spp. e Nucella lapillus, que controlam os limites da população de 
Mytilus edulis, possibilitando a coexistência da alga Chondrus crispus (Lubchenco e 
Menge, 1978).  
Os padrões de distribuição, a abundância e a diversidade de espécies observadas 
em costões rochosos não podem ser atribuídos somente à predação, mas a uma gama de 
efeitos combinados desta com outros tipos de interações bióticas (competição, 
facilitação etc.), além das perturbações físicas naturais de ambientes intermareais, entre 
tantos outros fatores (Dayton, 1971). Contudo, diversos trabalhos indicam que a riqueza 
e a diversidade de espécies em uma comunidade estão relacionadas à intensidade da 
predação, ou seja, locais com predação intermediária tendem a possuir alta diversidade, 
porém o aumento, ou a diminuição excessiva da predação reduz a diversidade (Paine, 
1966, 1974; Menge, 1983; Palumbi e Freed, 1988). 
Experimentos que retiram predadores da comunidade podem, de uma forma 
geral, encontrar diferentes resultados, variando desde a nulidade de efeito para qualquer 
espécie, até o incremento descontrolado de outras (Tabela 1: Chase et al., 2002). A 
ausência do predador-chave normalmente causa uma queda na riqueza e na diversidade 
de espécies do local que pode representar o aumento excessivo de uma ou mais espécies 
competitivamente dominantes antes limitadas pela predação (Paine 1966, 1971, 1974; 
Menge 1976; Day 1977). Esta tendência foi observada em uma das rochas deste 
trabalho, porém a queda da diversidade ocorreu nas rochas controle e tratamento devido 
ao aumento sazonal de B. solisianus em ambas, que acabou por diminuir a área de 
ocupação de outras espécies. A diversidade pode, ainda, apresentar um inicial aumento 
devido à invasão de diferentes espécies, ou ao aumento na abundância de organismos 
muito consumidos pelo predador, e então decrescer devido à exclusão competitiva 
(Lubchenco 1978), como ocorreu na outra rocha deste trabalho. No mês subseqüente à 
exclusão foi registrada a presença de uma espécie incrustante e não identificada de 
briozoário. No mês seguinte, a diversidade voltou a cair em decorrência da enorme área 
ocupada por B. solisianus. 
Após a retirada do predador de um sistema, a disponibilidade de espaço vazio 
tenderia a aumentar, sendo logo reduzida pelo aumento da população de uma ou mais 
presas. Contudo, se o aumento da área de cobertura das presas ocorrer em detrimento da 
redução da cobertura de outros competidores, não será observada variação do espaço 
vazio, sendo este razoavelmente constante no local. A disponibilidade de espaço vazio 
em Itapoá foi bastante variada nas rochas-tratamento com o passar do tempo, sendo 
diferente das áreas controle, o que sugere um efeito da exclusão. A queda brusca do 
espaço vazio na rocha A de setembro/03 a outubro/03 pode estar associada ao aumento 
sazonal de B. solisianus, não tendo relação com o experimento. A redução do espaço 
vazio na rocha B de fevereiro/04 a abril/04 pode estar relacionada ao incremento na 
população de Chthamalus bisinuatus e Centroceras clavulatum.  
Em Itapoá, a variação na abundância e na distribuição de espécies, 
principalmente de B. solisianus no costão após a exclusão de S. haemastoma interferiu 
também na zonação do costão, alterando a constituição das espécies nas faixas 
horizontais das rochas tanto nas áreas controle, quanto nas de exclusão, sugerindo a 
idéia de que, na maior parte do tempo, as alterações foram devidas à variação sazonal da 
população de B. solisianus. Contudo, algumas alterações podem estar relacionadas à 
exclusão de S. haemastoma, principalmente me relação à ocorrência de espécies raras 
devido à variação de espaço vazio, ou pela mudança na área de cobertura das espécies 
que sofreram indiretamente os efeitos da exclusão, como foi o caso de Hymeniacidon 
heliophila, Chthamalus bisinuatus, Centroceras clavulatum e Gracilaria verrucosa. O 
aumento ou a redução na abundância de algumas populações em determinados 
momentos, assim como a aparição inesperada de organismos em regiões onde não são 
normalmente encontrados, descaracterizou as duas zonas normalmente observadas 
(superior e inferior). As alterações mais gerais observadas na zonação ocorreram a partir 
de fevereiro/04, quando as espécies Collisella subrugosa, Fissurella clenchi e Tetraclita 
stalactifera passaram a ocupar as regiões superior e a mediana, ampliando assim a zona 
superior do costão, o que reduziu a coesão da inferior tanto nas rochas controle, como 
nas de exclusão, perdurando até o final do experimento. 
Em comunidades que possuem mais do que uma espécie abundante de predador 
(guilda de predadores), a remoção experimental, ou a redução natural de um predador 
pode não alterar o efeito geral da predação no sistema, pois a resposta da comunidade 
será provavelmente pequena, sendo o efeito potencial dos predadores relativamente 
equivalente (Menge, 1983; Van Son e Thiel, 2006). Por outro lado, em sistemas 
controlados por um predador-chave, a remoção deste causa mudanças óbvias na 
comunidade, como observado para a clássica relação entre Pisaster e Mytilus na costa 
norte americana, onde a remoção de Pisaster ochraceus causou o aumento do banco de 
mexilhões, reduzindo de 15 para 8 o número de espécies do local (Paine, 1966). Assim, 
a remoção de um ou mais predadores pode ser o único meio de determinar se a espécie é 
a chave para a organização de uma comunidade. Uma espécie de predador pode ser 
considerada como chave desde que não haja outra espécie com capacidade para assumir 
seu papel dentro do sistema ecológico em questão, pelo menos dentro de uma certa 
região (Menge, 1983). Na região mediana do costão de Itapoá, a remoção S. 
haemastoma causou poucas alterações, afetando a distribuição de espécies não relatadas 
como presas diretas (com exceção de Chthamalus bisinuatus). A diferença observada 
entre as rochas (A e B) pode ser devida à disponibilidade de abrigos que cada uma 
oferece. Estudos indicam a preferência de Thais (Nucella) lapillus por ambientes 
heterogêneos em detrimento daqueles com pouca variabilidade espacial (Gosselin e 
Bourget, 1989), contudo em Itapoá a densidade de S. haemastoma nas rochas foi muito 
semelhante em ambas as rochas, supondo-se que não havia uma diferença da pressão de 
predação na biota. 
A ausência de efeitos fortes sobre a biota poderia indicar que outro predador 
assumiu o papel de S. haemastoma. Contudo, durante todo o período, nenhum outro 
forte predador como, por exemplo, outros taidídios e muricídios, estrelas do mar, ou até 
mesmo aves, que em outras latitudes afetam significativamente a cobertura de espécies 
sésseis (Wootton, 1994), foram encontrados nas áreas em estudo, ou nas proximidades 
destas. Além de possuir uma alta abundância no costão (vide número de exemplares 
retirados antes do experimento), visualmente S. haemastoma parece ser o principal 
predador invertebrado da comunidade intermareal rochosa de Itapoá, porém os 
resultados deste trabalho levantam dúvidas sobre isto. Stramonita haemastoma não 
exerceu um efeito letal forte em sua presa mais comum, o mexilhão B. solisianus, 
contudo esta relação foi observada para esta espécie no Mar Mediterrâneo (Butler, 
1985) e para Thais lapillus na zona mediana de costões na Nova Inglaterra (Menge, 
1976, 1978), sugerindo a necessidade de serem realizados experimentos de exclusão 
deste predador com a utilização de gaiolas, ou em ambientes mais controlados para uma 
determinação mais precisa do efeito predatório desta espécie sobre comunidades 
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3Testando o paradigma de predação em costão rochoso: seriam os predadores realmente 
menos tolerantes do que suas presas?  
 
INTRODUÇÃO 
 Estudos realizados na primeira metade do século XX relacionavam a 
distribuição dos organismos de costões rochosos diretamente com o fluxo da maré, 
descrevendo um gradativo padrão de ocupação do substrato rochoso, o qual seria 
diretamente proporcional à capacidade de cada organismo em tolerar a dessecação 
(Colman, 1933; Underwood, 1978). O advento dos experimentos em laboratório, nos 
quais os fatores físico-químicos começaram a ser isolados e controlados, trouxe um 
grande avanço ao estudo da ecologia bêntica, fortalecendo a idéia de que a zonação 
seria uma conseqüência direta dos fatores físicos do ambiente (Robles e Desharnais, 
2002). Desta forma, os parâmetros físicos constituíram os alicerces iniciais para a 
compreensão dos fatores reguladores da ocupação em ambientes de costão rochoso em 
zonas entremarés. 
 Entretanto, nem todos os padrões observados neste ambiente puderam ser 
explicados como conseqüência direta da tolerância das espécies a determinados fatores 
abióticos. A partir da década de 1930, os experimentos passaram a incluir diferentes 
fatores possivelmente reguladores destas comunidades. Foram assim incluídos os 
fatores bióticos, principalmente a competição e a predação (Gause, 1934; Connell, 
1961a, b). O papel dos predadores na comunidade, a força da interação entre predador e 
presa e a importância da competição e da predação na ocupação das diferentes faixas de 
um costão rochoso começaram a ser testados. Observou-se que os organismos poderiam 
responder de maneira diferenciada ao estresse ambiental de acordo com a sua posição, 3Artigo formatado para a Revista Hydrobiologia
ou interação biológica dentro da teia alimentar. Os fatores físicos pareciam influenciar 
indiretamente os padrões de zonação por moderarem a intensidade dos fatores bióticos 
(Robles e Desharnais, 2002). Um grande predador poderia, por exemplo, ser mais 
suscetível à ação da dessecação do que uma de suas presas, o que garantiria a 
manutenção da densidade populacional destas e a conseqüente coexistência de ambas as 
espécies, já que o costão apresenta um mosaico de hábitats com diferentes condições 
ambientais. 
O acúmulo de evidências experimentais indica que os limites inferiores dos 
costões intemareais são controlados por interações bióticas, já os limites superiores são 
regidos pela limitação imposta pelo estresse físico (Connell, 1972). Em populações 
controladas pela predação, estes limites constituem uma fronteira que garante a 
existência de refúgios espaciais para as presas. Para que as diferentes espécies 
coexistam, a presa deve possuir algum tipo de refúgio em relação ao predador, ou ter 
sua população dividida em subunidades contínuas sempre expostas à extinção e à 
recolonização (Taylor, 1984). Acredita-se que o predador deva possuir uma tolerância 
fisiológica menor a algum ou a vários fatores abióticos, sendo, por exemplo, menos 
eurialino do que algumas de suas presas, não sendo capaz de regular tão amplamente o 
volume de suas células, o que o deixaria sujeito às alterações de salinidade do meio. 
Essa condição poderia limitar a ocupação de regiões do costão rochoso na maré baixa. 
A exposição à dessecação pode também limitar a ocupação do substrato por predadores 
pouco tolerantes, impedindo-os de permanecer na faixa superior das rochas durante a 
maré baixa. Os refúgios espaciais existentes em ambientes heterogêneos, como os 
costões rochosos, diminuem a severidade do estresse físico e oferecem proteção contra 
os predadores para presas fisiologicamente mais tolerantes. Além disso, para manter 
populações de inimigos naturais em equilíbrio, as presas adultas habitantes destes 
refúgios devem produzir um contínuo suprimento de juvenis que, ao mesmo tempo em 
que satisfaz o predador, reabastece o seu próprio estoque (Robles e Desharnais, 2002). 
Com o passar do tempo, observou-se que novas variáveis influenciavam nos padrões de 
ocupação e na manutenção do tamanho das populações, sendo seus efeitos erroneamente 
relatados como conseqüências da predação. Dentre estas variáveis, talvez a mais 
importante seja a variação do suporte de recrutas liberados pelas presas. Esta variação 
determina se os efeitos de um predador forte serão, ou não, observados, sendo que 
muitas vezes o baixo recrutamento de uma presa é confundido com a ausência de 
importância de um predador sobre ela (Dayton, 1971, Paine et al., 1985; Robles, 1997). 
Os diversos tipos de refúgio ocorrem para presas e predadores, sobrepondo-se 
uns aos outros, o que dificulta a individualização de respostas em observações feitas em 
campo. Os predadores, por exemplo, possuem geralmente uma seletividade em relação à 
faixa etária (tamanho) de suas presas, consumindo-as até um determinado tamanho, 
processo conhecido como refúgio de tamanho das presas (Landenberger, 1968; Paine, 
1976). A abundância de Mytilus californianus é limitada na região inferior do costão 
pela predação, e na superior, pela intolerância à dessecação (Connell, 1972; Paine, 
1974). As áreas superiores constituem um refúgio espacial para o mexilhão, porém 
indivíduos muito grandes ocupam também a região mediana, hábitat de seus predadores, 
sendo, contudo, inacessíveis a eles por terem atingido um refúgio de tamanho (Paine, 
1976). Entretanto, os mecanismos de refúgio não necessariamente implicam em uma 
inviolabilidade das regiões consideradas como refúgios espaciais. Em algum local 
dentro da variação das marés, o risco de predação de uma presa pode depender ao 
mesmo tempo da densidade de predadores, do tamanho da presa, do nível da maré e da 
posição da presa dentro da configuração espacial de sua população. A densidade e a 
configuração da distribuição da presa podem ser alteradas pela sua produção 
(recrutamento). Além disso, um aporte grande de juvenis de uma determinada espécie 
de presa na comunidade pode garantir a concentração de presas adultas, mantendo a 
população constante sem a utilização de nenhum tipo de refúgio (Robles e Desharnais, 
2002). 
Há diversos trabalhos que testaram os limites fisiológicos de predadores e 
presas somente em relação a um, ou dois fatores abióticos (principalmente a 
dessecação) (Colman, 1933; Segal e Dehnel, 1962; Underwood, 1978; Stephenson e 
Stephenson, 1949; Helmuth, 1998; Przeslawski e Benkendorff, 2005; Zardi et al., 2005, 
2006), ou a um fator abiótico modulado por interações bióticas, normalmente a 
predação, na estruturação de comunidades intermareais (Underwood, 1980; Kneib, 
1987; Gosselin e Chia, 1995; Navarrete, 1996; Trussell et al., 2002; Van Son e Thiel, 
2006). Contudo, a revisão de literatura evidenciou pouca informação em estudos 
comparativos sobre a tolerância fisiológica de predadores e de presas em relação a 
vários fatores abióticos e a sua relação com o paradigma de predação em costão 
rochoso. Este trabalho pretende suprir esta lacuna e discutir este paradigma para a 
comunidade rochosa intermareal de Itapoá, relacionando a capacidade de um predador e 
de três de suas presas em tolerar a dessecação, o aumento da temperatura da água e 
diferentes salinidades, inferindo resultados sobre a capacidade de osmorregular destas 
espécies e de ocupar o costão de forma diferenciada. No presente trabalho, o predador 
estudado foi o gastrópodo Stramonita haemastoma, que interfere significativamente na 
estruturação da biota do costão de Itapoá (SC) (capítulo 2). Como presas foram 
estudados o mexilhão Brachidontes solisianus, espécie mais consumida por S. 
haemastoma na comunidade em questão, a craca Chthamalus bisinuatus, que teve sua 
população alterada pela retirada de S. haemastoma do costão, e o gastrópodo Collisella 
subrugosa, que mesmo não tendo sido amostrado em alta quantidade no costão, 
constitui, de acordo com a literatura (Butler, 1985; Rilov et al., 2001; Watanabe e 
Young, 2006), uma presa em potencial de gastrópodos carnívoros, sendo muito comum 
em costões rochosos do litoral sul e sudeste brasileiros. 
 
MATERIAL E MÉTODOS  
Delineamento geral dos experimentos 
Todos os animais utilizados durante os experimentos foram coletados durante a 
baixamar em um costão rochoso situado em uma praia arenosa conhecida como Itapema 
do Norte (48o30’W e 26o07’S), no município de Itapoá, litoral de Santa Catarina, região 
sul do Brasil. 
Em laboratório, os animais foram alocados em um aquário estoque de 
aproximadamente 140L, com aeração e filtro skimmer, fotoperíodo natural (13h de luz e 
11h de escuro) e água marinha natural. Para a determinação das condições ideais para o 
aquário estoque e para os aquários testes foi acompanhada a temperatura da água do 
mar, de poças de maré, da água de fendas (poças com profundidade menor do que 
10cm) e da superfície das rochas, por 24h seguidas, em condições de presença ou 
ausência de incidência de raios solares diretos com chuva, durante o verão e o inverno 
em Itapoá. A temperatura, a salinidade e o pH foram medidos 6 vezes em cada horário, 
obtendo-se o valor médio, mínimo e máximo, que foram então utilizados nos 
experimentos de laboratório. Com base nestes dados, a temperatura dos aquários no 
verão foi controlada em 28 ± 1ºC e no inverno, 18 ± 1ºC. Em ambas as estações foram 
utilizadas a salinidade de 35 e o pH de 7,5 a 8,0. O tempo de permanência no aquário 
estoque foi o mínimo possível (máximo de 10 dias), sendo os exemplares alimentados 
com pedaços de peixe, camarões e mexilhões frescos, visando-se obter em laboratório 
respostas semelhantes às vivenciadas em ambiente natural.  
Para a realização dos experimentos, os animais foram individualmente 
transferidos para aquários de 2,5L com as mesmas condições abióticas do aquário 
estoque, em cada estação (verão e inverno). Com exceção dos experimentos de 
tolerância ao aumento de temperatura, que foram repetidos apenas 6 vezes pela grande 
quantidade de organismos necessários, em todos os outros experimentos 
comportamentais foram realizadas 20 replicações em ambas as estações. Cada animal 
foi utilizado somente uma vez, em uma replicação, de um experimento (tratamento ou 
controle). Levando-se em consideração a morfologia de cada espécie estudada, em cada 
teste foram tomados os devidos cuidados para assegurar que todos os animais 
estivessem em contato direto com as condições experimentais. 
Em cada estação, foram realizados os seguintes experimentos: 
• tolerância à dessecação (exposição ao ar) com e sem sol; 
• tolerância ao aumento de temperatura da água; 
• tolerância às salinidades de 0 (zero), 35 (controle) e 45, com retirada de fluido 
extracelular para a verificação da regulação da osmolalidade e do íon cloreto; 
Todos os indivíduos que sobreviveram aos testes foram devolvidos ao local de onde 
foram coletados. 
 
Avaliação da sobrevivência 
Em todos os experimentos comportamentais os resultados foram medidos em 
termos de porcentagem de sobrevivência dos indivíduos de cada espécie, em cada 
estação. Sobrevivência era contabilizada após a verificação de atividade quando o 
animal foi recolocado em condições naturais em aquários de recuperação curta e longa, 
conforme descrito a seguir para cada espécie.  
 
• Stramonita haemastoma: durante a recuperação curta esta espécie foi submetida ao 
teste de endireitamento. Os indivíduos foram colocados individualmente em aquários 
com condições ideais dos fatores abióticos, com a abertura da concha voltada para 
cima, sendo cronometrado o tempo que levaram para retornar à posição natural. Em 
situação natural, o tempo para se desvirar é inversamente proporcional à chance de 
sobrevivência pela vulnerabilidade à predação e à ação das ondas. Os que não se 
desviraram em, no máximo, 30 minutos foram colocados na mesma posição (abertura 
da concha) em um aquário de recuperação longa por 48h, sendo observados a cada 6h. 
• Brachidontes solisianus e Chthamalus bisinuatus: sendo espécies sésseis, o teste de 
endireitamento não pôde ser utilizado. Durante a recuperação curta, foi observada 
qualquer tipo de reação que indicasse que os animais estivessem vivos. B. solisianus, 
quando retirado do substrato e mantido em aquário, coloca imediatamente o pé para 
fora das valvas à procura de um substrato para se fixar. A projeção do pé foi o 
comportamento que indicou a sobrevivência de cada animal, sendo evidente e de fácil 
observação. Além disso, indivíduos mortos tendem a abrir as valvas formando bolhas 
de ar entre elas. Durante a observação de C. bisinuatus procurou-se notar qualquer 
movimento de abertura das placas dos escudos orais, assim como a projeção dos 
cirros. Quando transferidos de situações inadequadas para ideais, C. bisinuatus projeta 
imediatamente os cirros, sendo de fácil detecção. Animais mortos normalmente 
permanecem com as placas levemente abertas, ou totalmente fechadas, sem nenhum 
tipo de reação. Para ambas as espécies, após a recuperação longa (48h) os indivíduos 
detectados como mortos foram ainda estimulados com o gotejamento de alimento 
líquido para invertebrados marinhos, o qual, em situação normal, aumenta 
drasticamente a abertura de valvas de B. solisianus e a projeção dos cirros de C. 
bisinuatus, sendo só então contabilizada a mortalidade, caso não houvesse reação. 
• Collisella subrugosa: os experimentos de tolerância à salinidade com esta espécie 
foram realizados de duas formas: 
• 1o teste (não fixo): assim como as outras espécies, os exemplares foram retirados 
do aquário estoque e colocados nos aquários testes. Após os testes de tolerância, 
os exemplares foram retirados do aquário teste e colocados em aquários com 
condições ideais. Nestes, foram manualmente mantidos aderidos à parede vertical 
do aquário, possuindo 10 chances de 1 minuto cada, de se fixarem a ela, sendo que 
da adesão às rochas depende a sobrevivência do animal no hábitat natural. Após se 
fixar o indivíduo deveria permanecer fixo por 30 minutos. 
• 2o teste (fixo): os exemplares eram colocados nas novas condições experimentais 
já fixos no aquário, não necessitando aderir novamente a ele. Este experimento 
visou imitar as condições naturais de vida da espécie. Ao entrar em contato com 
uma condição desfavorável, C. subrugosa imediatamente adere à rocha, 
mantendo-se assim até que novas e melhores condições o permitam novamente 
levantar a concha e se locomover. Em laboratório, o contato que os exemplares de 
C. subrugosa tiveram com a água circundante no 1o teste realizado foi muito 
maior do que ocorre no ambiente natural, podendo gerar um erro na interpretação 
de sua tolerância. Estando já fixos nos aquários, os exemplares foram expostos às 
condições experimentais com a troca da água do aquário. Ao término dos testes, a 
água experimental foi removida do aquário, sendo então colocada nova água com 
condições ideais dos parâmetros abióticos. Os exemplares que permaneceram 
fixos foram considerados vivos. Para os que estivessem soltos foram dadas novas 
10 chances de 1 minuto cada para se fixarem à parede vertical do aquário, devendo 
nesta permanecerem por 30 minutos. 
Os outros experimentos foram realizados somente com o animal fixo no aquário. 
Tolerância à dessecação 
Para determinar a tolerância dos animais à dessecação no verão e no inverno, eles 
foram expostos ao ar em dias com e sem sol, por 6h, acompanhando o período máximo 
de exposição em baixamar em Itapoá. Os organismos foram individualmente colocados 
em bandejas e expostos ao ar em cada condição específica. Para C. subrugosa, tomou-se 
a precaução de verificar se os animais estavam aderidos à superfície da bandeja antes da 
exposição. Após o teste, os animais foram retirados da bandeja e submetidos a testes de 
recuperação curta e longa. A temperatura do ar em todas as condições em ambas as 
estações foi registrada a cada 30 minutos com um termômetro digital. 
 
Tolerância ao aumento de temperatura da água 
As temperaturas do início dos experimentos de verão e inverno foram iguais à 
temperatura média obtida em ambiente natural, sendo estas 28oC no verão e 18oC no 
inverno. Em cada um dos experimentos foram colocados em um aquário de 2,5L 25 
indivíduos no verão e 35 no inverno (cada teste foi repetido 6 vezes), sendo a alta 
quantidade de exemplares por aquário necessária para que todos vivenciassem ao 
mesmo tempo exatamente as mesmas condições  de exposição. Para cada uma das 
espécies testadas foram realizados paralelamente 6 controles visando assegurar que a 
densidade de animais no aquário não estaria afetando a fisiologia ou induzindo algum 
tipo de resposta. Assim, no controle foi colocada a mesma quantidade de indivíduos em 
um aquário do mesmo tamanho e com as mesmas condições abióticas do aquário teste. 
Os organismos permaneceram no aquário controle por 24h (cada experimento de 
tolerância tinha duração média de 90 minutos), não sendo registrada nenhuma morte, ou 
alteração visível de comportamento que pudesse sugerir algum efeito da alta densidade 
por este período de exposição. Em cada aquário-tratamento, a temperatura da água foi 
gradativamente aumentada (de grau em grau) com o auxílio de 2 aquecedores de 50W. 
Os animais permaneceram por aproximadamente 3 minutos ± 30 segundos (média ± 
desvio padrão) em cada grau, sendo retirado 1 exemplar a cada grau. O exemplar foi 
então colocado em 1 aquário de recuperação curta, sendo, ou não, relocado para um 
aquário de recuperação longa. A temperatura foi aumentada até 50oC devido à 
observação prévia em um experimento piloto da sobrevivência de exemplares de B. 
solisianus a uma temperatura de 45oC (em campo a temperatura máxima registrada em 
poças de maré foi de 36oC). 
 
Tolerância a diferentes salinidades 
Em ambiente natural foi registrada a salinidade máxima de 39 e mínima de 5 em 
poças e fendas de rochas que continham animais (na maioria sésseis) durante períodos 
de sol e chuva (respectivamente) no verão e inverno, em maré baixa. Como todos os 
exemplares sobreviveram a estas salinidades em experimentos pilotos de 3h de duração 
realizados anteriormente ao início deste trabalho, optou-se por usar a salinidade máxima 
de 45 e água doce (salinidade zero) para testar a tolerância às salinidades máxima e 
mínima. Foram então realizados experimentos com as salinidades 0, 35 e 45. Para a 
realização do teste na salinidade 0 (zero) utilizou-se água doce da torneira previamente 
estocada e em repouso por 24h. Para a obtenção da salinidade 45, foi utilizada a água do 
primeiro degelo de água do mar, congelada um dia antes (salinidade de 55 a 85), sendo 
diluída com água doce até a obtenção do nível desejado.  
Em cada experimento, os animais foram individualmente acondicionados em 
posição normal em aquários de 2,5L, onde permaneceram por 3h (tempo médio de 
exposição durante a maré baixa). Após as 3h de teste, os espécimes foram retirados dos 
aquários e acondicionados em aquários (2,5L, condições semelhantes ao estoque) para a 
observação direta de sua recuperação curta. Os animais que se recuperaram foram 
rapidamente colocados em um aquário separado dos animais que seriam utilizados em 
experimentos futuros. Os que não se recuperaram em, no máximo, 30 minutos foram 
colocados em um aquário de recuperação longa. 
 
Dosagem iônica e de osmolalidade 
Outros exemplares não utilizados foram expostos às salinidades de 0 (zero), 35 
(controle) e 45 por 3h, sendo o fluido celômico de cada exemplar (n = 6 para cada 
condição) retirado com uma seringa de 1mL e o líquido coletado acondicionado em um 
ependorff devidamente etiquetado e imediatamente colocado no freezer a -20ºC. A 
osmolalidade das amostras não diluídas foi dosada em um Micro-Osmômetro de 
Pressão de Vapor Wescor, modelo 5520. Cada amostra foi então diluída com água 
deionizada (1:3), sendo dosada a concentração de íons cloreto pelo método 
colorimétrico, utilizando-se kits de dosagem da marca Labtest ®, segundo o protocolo 
do fabricante. A leitura da absorbância foi feita em um espectrofotômetro Ultrospec 
2100 PRO Amersham Pharmacia Biotech. Os íons cloreto reagem com o tiocianato de 
mercúrio na presença de nitrato férrico, formando tiocianato férrico, com leitura de 
absorbância a 470nm. Os valores das concentrações aproximadas de cloreto na água do 
mar padrão (salinidade de 34,33) utilizados neste trabalho foram obtidos de Prosser 
(1973). Estes experimentos não foram realizados com C. bisinuatus pela 
impossibilidade de obtenção da quantidade necessária de hemolinfa para a realização 
das dosagens em amostras individuais, mesmo com a união de amostras de vários 
exemplares. 
Os valores médios ± o intervalo de confiança (95%) da osmolalidade e da 
concentração de cloreto da hemolinfa de cada espécie foram comparados com os valores 
únicos estimados da água (Prosser, 1973). Para cada espécie, a influência da variação da 
salinidade (0, 35 e 45) na osmolalidade no verão e no inverno foi testada por meio do 
teste estatístico ANOVA dois fatores, utilizando-se p = 0,05 após a confirmação da 
normalidade pelo teste de Shapiro-Wilk. 
 
RESULTADOS 
Dados abióticos do costão de Itapoá 
Dentre os diversos locais dos quais foi obtida a temperatura durante o verão em 
um dia ensolarado, observou-se um valor mínimo de 26oC na superfície das rochas, e 
um máximo de 36oC em poças de maré (Tabela I).  
Tabela I - Valores médios, desvios-padrão (DP) e amplitude total das 
temperaturas (oC) de diferentes locais do costão rochoso de Itapoá durante 
12 horas de um dia ensolarado de verão (janeiro/04). Cada local possuiu 6 
réplicas em cada horário. 
 Média DP Mínimo Máximo 
Água do mar 28,5 0,5 27,5 29,0 
Fendas 29,4 2,1 27,0 34,0 
Poças 30,3 2,6 27,0 36,0 
Rochas 27,8 0,9 26,0 30,0 
Refúgios 28,2 1,0 27,0 30,0 
 
Durante um dia de verão com chuva, os valores mostraram-se mais próximos 
entre si, observando-se um valor mínimo de 25oC na superfície das rochas, e um 
máximo de 29oC em fendas e poças de maré (Tabela II).  
Tabela II - Valores médios, desvios-padrão (DP) e amplitude total das 
temperaturas (oC) de diferentes locais do costão rochoso de Itapoá 
durante 12 horas de um dia de chuva de verão (janeiro/04). Cada local 
possuiu 6 réplicas em cada horário. 
 Média DP Mínimo Máximo 
Água do mar 27,6 0,4 27,0 28,0 
Fendas 27,3 0,6 26,0 29,0 
Poças 27,7 0,9 26,0 29,0 
Rochas 26,9 0,8 25,0 28,0 
Refúgios 27,1 0,7 26,0 28,5 
 
Os valores de salinidade obtidos durante 12h de um dia de sol de verão 
indicaram uma surpreendente evaporação (39) principalmente em fendas e em poças de 
marés expostas ao sol durante a maré baixa, além de evidenciar uma efetiva 
estratificação vertical nas poças com mais de 10 cm de profundidade (Tabela III). 
 
Tabela III - Valores médios, desvios-padrão (DP) e amplitude total das 
salinidades de diferentes locais do costão rochoso de Itapoá durante 12 
horas de um dia de sol de verão (janeiro/04). As poças de maré foram 
medidas em três diferentes profundidades: « a » superfície; « b » meio 
« c » fundo. Cada local possuiu 6 réplicas em cada horário. 
 Média DP Mínimo Máximo 
Água do mar 32,0 0,0 32,0 32,0 
Fendas 32,2 0,9 31,0 35,0 
Poças « a » 32,2 1,2 31,0 39,0 
Poças « b » 32,2 1,1 30,0 39,0 
Poças « c » 32,2 1,1 30,0 39,0 
 
Durante as 12h de chuva foram observados locais (fendas) repletos de água 
praticamente doce (salinidade = 5), indicando a capacidade dos animais em viver em 
uma amplitude de salinidade que pode ir de aproximaamente 5 a 39 (Tabela IV). 
 
Tabela IV - Valores médios, desvios-padrão (DP) e amplitude total das 
salinidades de diferentes locais do costão rochoso de Itapoá durante 12 
horas de um dia de chuva no verão (janeiro/04). As poças de maré foram 
medidas em três diferentes profundidades: « a » superfície; « b » meio e 
« c » fundo. Cada local possuiu 6 réplicas em cada horário. 
 Média DP Mínimo Máximo 
Água do mar 32,2 0,4 32,0 33,0 
Fendas 29,5 6,6 5,0 32,0 
Poças « a » 28,4 7,2 8,0 32,0 
Poças « b » 30,1 4,5 12,0 32,0 
Poças « c » 30,8 3,3 18,0 32,0 
Tolerância à dessecação 
Durante os experimentos de dessecação realizados no verão, com sol, a 
temperatura média obtida foi de 31oC, e nenhum exemplar do predador Stramonita 
haemastoma sobreviveu (0%), o que indica a intolerância do predador à exposição ao ar 
em dias quentes. Contudo, suas presas Collisella subrugosa, Brachidontes solisianus e 
Chthamalus bisinuatus sobreviveram ao teste (45%, 53% e 100%, respectivamente). Em 
dias de inverno com sol, a temperatura média de 27oC não causou danos aos animais, 
sendo que tanto o predador, quanto suas presas, toleraram esta condição. Todas as 
espécies testadas foram tolerantes à exposição ao ar em dias sem sol em ambas as 
estações, sugerindo ser a exposição ao sol a condição menos tolerante pelos organismos, 
principalmente por S. haemastoma (Tabela V). 
Tabela V - Porcentagem de sobrevivência dos indivíduos das espécies expostas à 
dessecação em dias com e sem sol no verão (V) e no inverno (I). Temperatura 
(oC) indicada: média dos experimentos. n = 20. 
 Com sol Sem sol 
 V (31oC) I (27oC) V  (29oC) I  (23oC) 
Stramonita haemastoma 0 100 100 100 
Collisella subrugosa 45 100 90 100 
Brachidontes solisianus 53 100 100 100 
Chthamalus bisinuatus 100 100 100 100 
 
Tolerância ao aumento da temperatura da água 
 Quando testado o aumento da temperatura da água, S. haemastoma mostrou-se 
novamente a espécie mais intolerante, havendo uma mortalidade total a partir de 43oC 
em comparação com suas presas, que sobreviveram a uma temperatura de 49oC (Tabela 
VI). Os resultados obtidos entre as estações foram muito semelhantes, não indicando 
importância da temperatura inicial dos experimentos (28oC no verão e 18oC no inverno). 
 
 
Tabela VI - Porcentagem de sobrevivência dos indivíduos das 
espécies expostas ao aumento de temperatura da água (T = 
temperatura máxima) no verão (V) e no inverno (I). n = 20. 
 T (oC) V I 
Stramonita haemastoma 43 0 0 
Collisella subrugosa 49 100 100 
Brachidontes solisianus 49 90 80 
Chthamalus bisinuatus 49 100 100 
 
Tolerância à água doce e à água do mar hiper salina 
Nos experimentos de tolerância às salinidades 0, 35 e 45 no verão e no inverno, 
não foi observada diferença entre a porcentagem de sobrevivência do predador S. 
haemastoma e de suas presas B. solisianus e C. bisinuatus. Para C. subrugosa, porém, 
observou-se uma menor tolerância dos exemplares que haviam sido deslocados do 
substrato (1o teste: não fixo) em relação aos que permaneceram aderidos ao aquário (2o 
teste: fixo), o que indicou que se fixos às rochas, estes animais conseguem manter um 
microhábitat interno adequado a sua sobrevivência. A estação do ano não influenciou na 
sobrevivência das espécies, com exceção de C. subrugosa (1o teste), que foi menos 
tolerante no verão, indicando que a temperatura mais alta da água, aliada à baixa 
salinidade, pode comprometer a sobrevivência desta espécie se ela não estiver bem 
aderida ao substrato (Tabela VII).  
 
Tabela VII - Porcentagem de sobrevivência dos indivíduos das espécies expostas às 
salinidades de 0, 35 e 45, no verão (V) e no inverno (I). n = 20. 
 V I V I V I 
 0 35 45 
Stramonita haemastoma 100 100 100 100 100 95 
Collisella subrugosa (não fixo) 70 95 100 100 0 100 
Collisella subrugosa (fixo) 100 100 100 100 100 100 
Brachidontes solisianus 100 100 100 100 100 100 
Chthamalus bisinuatus 100 100 100 100 95 100 
 
A porcentagem de sobrevivência indica se o animal é ou não tolerante à 
condição a que foi exposto. Em ambiente natural, mesmo sobrevivendo, ele deve ser 
capaz de retornar rapidamente às suas atividades normais, o que indicaria baixa 
vulnerabilidade e alta capacidade de sobreviver na zona entremarés. Não houve 
diferença na porcentagem de indivíduos que se recuperaram nos 30 primeiros minutos 
no verão e no inverno, em todas as salinidades, para as espécies S. haemastoma, C. 
subrugosa (2o teste: fixo) e B. solisianus. Chthamalus bisinuatus foi também tolerante à 
maioria das situações, porém com uma lenta recuperação no verão em salinidade 45 
(Tab. VIII). Mesmo havendo 70% de sobrevivência (Tabela VI) nos experimentos em 
que C. subrugosa não estava aderida ao aquário, na condição de salinidade zero (verão), 
somente 15% dos exemplares conseguiram se manter aderidos nos primeiros 30 minutos 
de recuperação, indicando baixa tolerância (Tabela VII). 
 
Tabela VIII - Porcentagem de indivíduos que se recuperaram durante os 30 primeiros 
minutos de observação (recuperação curta) após serem expostos às salinidades de 0, 35 e 
45, no verão e no inverno. n = 20. 
 V I V I V I 
 0 35 45 
Stramonita haemastoma 100 100 100 100 100 100 
Collisella subrugosa (não fixo) 15 85 100 100 0 100 
Collisella subrugosa (fixo) 100 100 100 100 100 100 
Brachidontes solisianus 95 100 100 100 100 100 
Chthamalus bisinuatus 95 100 100 100 15 100 
 
Concentrações da hemolinfa diante da variação na salinidade 
A salinidade não foi um fator abiótico limitante para o predador S. haemastoma, 
que assegurou a homeostasia osmótica do seu líquido extracelular provavelmente 
devido ao fechamento do opérculo. O mesmo ocorreu com B. solisianus pelo processo 
de fechamento das valvas. Collisella subrugosa foi a espécie menos tolerante e com 
menor capacidade de se manter em homeostasia diante da ampla variação de salinidade 
imposta, principalmente em água doce. Durante o verão, sua osmolalidade praticamente 
se igualou à da água em ambos os experimentos (Fig. 1). Com exceção de B. solisianus 
no verão e de S. haemastoma no inverno, que apresentaram valores mais baixos na 
salinidade 45 do que na 35, as espécies apresentaram um aumento da osmolalidade da 
hemolinfa com o aumento da salinidade (Fig. 1). 
Foi registrado para S. haemastoma uma tendência conformadora em relação à 
água. Entretanto, o valor estimado da osmolalidade para esta espécie ficou excluído da 
variação do intervalo de confiança obtido para a osmolalidade da hemolinfa do animal. 
Houve uma diferença significativa em todas as situações, com exceção do controle (35), 
no inverno (Fig. 1). Quando imerso em salinidade zero, situação mais dramática entre as 
testadas, os valores de osmolalidade obtidos para este animal foram bem acima do valor 
da água (verão: 745,5 e inverno: 705,2mOsm/kgH2O), indicando uma capacidade de 
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C. subrugosa  - fixo



































Figura 1 - Osmolalidade (mOsm/kgH2O) média (± IC 95%) da água e da hemolinfa das espécies 
exposta às salinidades de 0, 35 e 45 no verão e no inverno. Valores da água estimados por 
Prosser (1973). *valores de IC da média da hemolinfa não incluem o valor da água. 
Em todos os testes realizados, o valor estimado de concentração de cloreto da 
água não esteve incluído no intervalo de confiança de 95% da média calculada para as 
espécies, indicando diferença (Fig. 2). A concentração de cloreto de S. haemastoma e de 
B. solisianus seguiu o mesmo padrão descrito para a osmolalidade (Fig. 2). Na 
salinidade zero, B. solisianus manteve a concentração de cloreto de sua hemolinfa acima 
da concentração da água, sendo mais altos até mesmo do que quando imerso em água 
com salinidade 45, o que indica capacidade de evitar contato com o meio circundante. 
C. subrugosa mostrou novamente uma menor capacidade de controle das suas 
concentrações internas, principalmente na salinidade zero, quando apresentou valores 
muito baixos de cloreto em ambos os experimentos (Fig. 2). O teste no qual o animal foi 
imediatamente colocado em contato com a água sem estar previamente fixo aos 
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C. subrugosa  - não fixo Água
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C. subrugosa  - fixo Água
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Figura 2 - Concentração média (± IC 95%) de cloreto (mM) na água e na hemolinfa das 
espécies expostas às salinidades de 0, 35 e 45 no verão e no inverno. Valores da água estimados 
por Prosser (1973). *valores de IC da média da hemolinfa não incluem o valor da água. 
Brachidontes solisianus foi a única espécie que manteve a osmolalidade da 
hemolinfa semelhante nas 3 condições de salinidade, mostrando grande capacidade de 
regular a concentração de íons independente da variação de salinidade da água (Tabela 
XIX), o que ocorreu possivelmente pelo fechamento das valvas. As outras espécies 
foram mais osmoconformadoras, com a tendência de aumentar a concentração interna 
com o aumento de salinidade da água. Todas as espécies, entretanto, mantiveram um 
gradiente na condição de salinidade zero, o que garantiu sua sobrevivência. Uma vez 
que a temperatura foi um fator limitante para S. haemastoma, poder-se-ia esperar que 
ela influenciasse na regulação osmótica do animal. De fato, não foi observada influência 
direta da estação na capacidade de osmorregular deste animal, mas houve interação 
entre os dois fatores (Tabela XIX). Para as outras espécies, a regulação osmótica variou 
nas diferentes estações, indicando a influência da temperatura da água na 
osmorregulação dos animais (Tabela XIX). 
 A comparação entre as salinidades indicou um comportamento osmorregulador 
somente para B. solisianus, que manteve um gradiente osmótico nas três salinidades no 
verão pela capacidade de fechar totalmente suas valvas. Os valores de osmolalidade da 
hemolinfa das outras espécies foram diferentes entre as salinidades 0 e 45 em todas as 








Tabela XIX - Comparação da influência das salinidades 0, 35 e 45 na osmolalidade das espécies no 
verão e no inverno por meio do teste estatístico ANOVA 2 fatores. GL: graus de liberdade; SQ: soma 
de quadrados. V: verão e I: Inverno. Teste a posteriori de Tukey entre as salinidades 0, 35 e 45. 
*p<0,05. 
Stramonita haemastoma GL SQ F Tukey 
Salinidades (0, 35, 45) 2 650540,00 14,44* 
Estações (verão e inverno) 1 1508,03 0,07 
Estações x Salinidades 2 212630,00 4,95* 
V: (0 = 35) ≠ 45* 
I: 0* ≠ (35 = 45) 
Collisella subrugosa (não fixo) GL SQ F  
Salinidades (0, 35, 45) 2 4895200,0 112,33* 
Estações (verão e inverno) 1 218870,0 10,04* 
Estações x Salinidades 2 866750,0 19,89* 
V: 0* ≠ (35* ≠ 45)* 
I: 0* ≠ (35 = 45) 
Collisella subrugosa (fixo) GL SQ F  
Salinidades (0, 35, 45) 2 7232700,0 212,83* 
Estações (verão e inverno) 1 370270,0 21,79* 
Estações x Salinidades 2 228260,0 6,72* 
V: 0* ≠ (35* ≠ 45)* 
I: 0* ≠ (35* ≠ 45)* 
Brachidontes solisianus GL SQ F  
Salinidades (0, 35, 45) 2 28152,67 1,09 
Estações (verão e inverno) 1 267290,0 20,62* 
Estações x Salinidades 2 352410,0 13,59* 
V: 0 = (35 = 45) 
I: (0 = 35) ≠ 45* 
 
DISCUSSÃO 
Para persistirem em um determinado hábitat, os organismos devem possuir 
respostas comportamentais ou metabólicas adequadas às mudanças físicas ambientais 
(Buckley et al., 2001). Isso é particularmente importante para espécies sésseis e em 
ambientes de transição, como é o caso dos costões rochosos de zonas entremarés. 
Nestes locais a variação diária da maré proporciona condições limitantes para a 
sobrevivência das espécies, o que implica diretamente em suas capacidades adaptativas, 
o que, por conseqüência, atinge a interação destas com outros organismos. Espécies 
habitantes de zonas entremarés são diariamente expostas ao ar e devem evitar ou tolerar 
esta condição, raramente encontrada no sublitoral.  
Além da dessecação (Colman, 1933; Underwood, 1978), devem suportar as 
variações temporais e espaciais de salinidade, temperatura, oxigênio dissolvido, ação 
das ondas, invasão de areia e irradiação solar (Stephenson e Stephenson, 1949; Raffaelli 
e Hughes, 1978; Helmuth, 1998; Zardi et al., 2005, 2006). A capacidade de sobreviver a 
fatores abióticos impostos pelo meio modula as relações bióticas e contribui para formar 
o complexo padrão de ocupação existente nos costões rochosos. A distribuição de 
muitos destes organismos ocorre de acordo com gradientes de tolerância a diversos tipos 
de estresse, de modo que numerosas características morfológicas e fisiológicas têm sido 
correlacionadas com parâmetros físicos, dentre eles a exposição às ondas (Etter, 1996; 
Trussell, 1997), o estresse térmico e a dessecação (Williams e Somero, 1996; Roberts et 
al., 1997; Clegg et al., 1998).  
Além da ocupação dos costões rochosos seguir um determinado gradiente físico, 
as interações bióticas como a predação e a competição devem também ser consideradas. 
Estas interações modulam a capacidade adaptativa dos organismos e interferem na teia 
alimentar, uma vez que limitam o tamanho de populações e determinam os padrões de 
ocupação no costão (Robles e Desharnais, 2002). A presença de pelo menos um 
predador forte tende a limitar o tamanho da população de presas consideradas como 
boas competidoras por espaço, o que previne a exclusão competitiva e garante a 
coexistência de diferentes espécies no ambiente (Paine, 1966). 
Nas regiões acima da franja do sublitoral dos costões rochosos, a tolerância do 
predador e de suas presas ao estresse decorrente da exposição ao ar nas marés baixas, à 
irradiação direta de raios solares e à precipitação direta de água doce sobre a biota em 
dias chuvosos foi testada neste trabalho, visando relacionar a tolerância fisiológica das 
espécies à ocupação no costão. A maior tolerância de presas cria refúgios espaciais que 
permitem que haja uma concentração de presas sésseis nas rochas, tais como bancos de 
mexilhões e agregados de cracas (Robles et al., 2001; Robles e Desharnais, 2002). Neste 
trabalho, contudo, não foram testados todos os fatores abióticos que podem influenciar 
esta ocupação, como por exemplo, o hidrodinamismo, o tipo, a cor e a inclinação do 
substrato, além de fatores bióticos como o recrutamento das espécies, a competição 
entre predadores, a cooperação, e a própria densidade de presas e predadores. As 
respostas das espécies a estas variações podem ainda ser influenciadas pela estação do 
ano, garantindo à temperatura da água um papel mediador da ocupação em costões 
rochosos (Hayworth e Quinn, 1990).  
A menor tolerância do predador em relação às presas constitui um paradigma 
que explica como a predação poderia manter a estrutura da comunidade na presença de 
refúgios espaciais para as presas. No caso de costões rochosos, os refúgios seriam 
criados pela diferença de tolerância fisiológica em relação ao predador (revisão: Robles 
e Desharnais, 2002), que possui um limite menor de capacidade regulatória e de 
resistência do que suas presas, já que invertebrados marinhos tendem a não possuir alta 
capacidade de regulação osmótica.  
Em ambientes intermareais, o parâmetro abiótico considerado como um dos 
mais limitantes para os organismos, principalmente na fase juvenil, é a exposição ao ar 
(dessecação) nas regiões mais superiores do costão (Davies, 1969; Underwood, 1979; 
Gosselin e Chia, 1995). Nas áreas mais inferiores e, portanto, menos limitantes 
fisiologicamente, a ocupação do substrato passa a ser determinado em função de fatores 
bióticos, sendo a predação um dos mais importantes (Paine, 1966; Underwood, 1979; 
Kneib, 1987; Gosselin e Chia, 1995). A dessecação fica ainda mais restritiva quando 
aliada à alta temperatura do ar e à incidência direta de raios solares, limitando a 
ocupação das zonas superiores das rochas a espécies adaptativamente mais resistentes. 
Gastrópodos de zonas entremarés vivenciam diariamente o estresse fisiológico durante a 
exposição às altas temperaturas do ar, o que pode comprometer sua atividade 
forrageadora, mesmo durante a maré alta seguinte (Menge, 1978; Garrity e Levings, 
1981; Dahlhof et al., 2001). Stramonita haemastoma apresentou uma baixa tolerância ao 
fator temperatura, tanto quando relacionado ao aumento de temperatura da água 
(situação mais atenuante), como quando exposta ao ar (condição mais agravante). Todas 
as presas testadas foram mais tolerantes à exposição ao ar do que S. haemastoma, 
corroborando a hipótese de refúgio das presas predita pelo paradigma de predação para 
esta condição. As regiões mais superiores ficariam assim inacessíveis ao predador 
durante as marés baixas, principalmente no verão. Observações em campo indicaram 
que os espécimes de S. haemastoma são normalmente encontrados na região mediana 
do costão, sobre os bancos de B. solisianus, porém foram raramente vistos na região 
superior, sendo esta última ocupada por B. solisianus, C. bisinuatus e pelos gastrópodos 
herbívoros Littorina flava e Littorina ziczac. 
Além da temperatura da água e do ar, a temperatura das rochas constitui um 
fator relevante no assentamento e na ocupação de costões (Gosselin e Chia, 1995; 
Przeslawski e Benkendorff, 2005). A temperatura mais quente registrada em uma rocha 
colonizada por juvenis e adultos de Nucella emarginata no Canadá foi de 28,5oC 
(Gosselin e Chia, 1995). No costão de Itapoá, a temperatura máxima registrada na 
superfície das rochas que continham as 4 espécies testadas neste trabalho foi de 30oC, 
não constituindo um fator limitante para a ocupação destas. Contudo, em laboratório, 
todos os exemplares de S. haemastoma morreram quando expostos por 6h ao sol, em 
uma temperatura média de 31oC. Neste trabalho, foram testados somente indivíduos 
adultos de S. haemastoma, sendo necessária a realização de testes com juvenis para 
determinar a existência de um refúgio de tamanho para o próprio predador, que, ao 
atingir determinada fase de vida, é capaz de habitar áreas não ocupadas pelos juvenis. 
Estes são comumente observados em grandes agregados na região inferior do costão de 
Itapoá, estratégia comportamental utilizada para evitar a dessecação (Ansell, 2001).  
S. haemastoma sobreviveu em água com temperatura até 42oC, independente da 
estação do ano. Contudo, mesmo sendo menos tolerante do que suas presas, a 
capacidade de S. haemastoma de suportar tal condição permite que ela habite poças de 
maré e fendas durante a baixamar, uma vez que o maior registro de temperatura obtido 
em campo neste microhábitat foi de 36oC. É conhecido o fato de que a temperatura letal 
para os organismos intermareais é freqüentemente mais alta do que as vivenciadas em 
ambiente natural até mesmo nos dias mais quentes (Hayworth e Quinn, 1990). 
A síntese de HSP (proteínas de choque térmico) tem sido relatada entre as 
estratégias fisiológicas para manter um microhábitat interno adequado à sobrevivência 
de animais sésseis expostos durante a maré baixa (Clegg et al., 1998). A expressão dos 
genes destas proteínas parece ser um componente crítico da estratégia de adaptação 
usada por animais ectotérmicos para se aclimatizarem às variações de temperatura 
corpórea (Hofmann e Somero, 1995; Roberts et al., 1997; Hofmann, 1999), lembrando, 
entretanto, que tal produção pode incorrer em um substancial gasto energético com um 
alto custo fisiológico (Hofmann 1999). A síntese de HSP por moluscos em resposta a 
situações de estresse tem sido vastamente documentada, principalmente em mexilhões e 
ostras (Sanders, 1988; Hofmann e Somero, 1995; Roberts et al., 1997; Clegg et al., 
1998; Minier et al., 2000) e mesmo não tendo sido dosada neste trabalho, pode-se inferir 
que a sobrevivência de todas as espécies a altas temperaturas ocorreu provavelmente 
pela síntese deste tipo de proteínas. A possível diferença da expressão desta proteína em 
diferentes níveis de temperatura nos organismos estudados neste trabalho constitui uma 
hipótese que deve ser testada para a compreensão das limitações fisiológicas de cada um 
deles em relação à ocupação no costão. 
 Além da exposição à dessecação e a altas temperaturas da água, outro fator 
considerado como limitante para organismos marinhos é a salinidade baixa decorrente 
da entrada de água doce (chuva) em poças de maré e em fendas nas rochas (Witman e 
Grange, 1998). A salinidade alta pode também ser considerada um fator de estresse em 
zonas entremarés, porém a variação em relação à água do mar é bem menor em 
comparação à entrada direta de água doce nas rochas. Em Itapoá, foi observada uma 
variação de salinidade de 5 a 39 em locais habitados pelas 4 espécies estudadas. A 
salinidade baixa pode agir como uma barreira dinâmica para a predação por regular a 
abundância do predador em regiões hipo salinas, estabilizando a interação predador-
presa e mantendo a diversidade na região (Witman, 1985). A salinidade não pareceu ser 
uma condição limitante para S. haemastoma, já que não houve registro de mortalidade 
em água doce ou em água hiper salina, o que permite sua permanência no costão 
durante a chuva, ou em regiões que sofreram evaporação intensa durante uma maré 
baixa de um dia de sol. A condição eurihalina de S. haemastoma foi também observada 
na Louisiana (EUA), onde esta espécie sobreviveu em água com salinidade 5 por um 
mês, porém com sua capacidade predatória reduzida (Garton e Stickle, 1980). 
A salinidade não está relacionada à capacidade de S. haemastoma em ocupar o 
costão e nem à de B. solisianus e de C. bisinuatus em habitar locais inacessíveis ao 
predador. Collisella subrugosa, por sua vez, apresentou uma menor tolerância à 
variação de salinidade, podendo ser este um fator limitante para a ocupação das rochas 
por esse animal. Apesar de não afetar significativamente a sobrevivência dos animais, a 
variação de salinidade provocou diferentes comportamentos fisiológicos, sendo que a 
capacidade reguladora de B. solisianus e a osmoconformação apresentadas por S. 
haemastoma e C. subrugosa podem ainda ser relacionadas com o paradigma de 
predação. Em longo prazo, a constante variação interna na osmolalidade pode ser 
prejudicial, devendo animais móveis como S. haemastoma e C. subrugosa evitar estas 
situações. Collisella subrugosa, além de ser presa em potencial de S. haemastoma, 
ocupa também o papel de predador raspador no costão, cuja atividade alimentar pode 
regular ou influenciar o tamanho da população de juvenis de invertebrados sésseis e de 
esporos de algas. Collisella subrugosa pode ser tão tolerante quanto suas presas (não 
testadas neste trabalho) à temperatura da água e à exposição ao ar, porém menos 
tolerante à variação de salinidade por um período prolongado. Esta incapacidade pode 
restringir seu movimento e limitar a ocupação de determinados hábitats como, por 
exemplo, fendas de rochas durante a chuva ou sol intenso na maré baixa. A região mais 
superior do costão permanece constantemente exposta por mais de 3h em marés baixas, 
constituindo um refúgio espacial para as presas mais tolerantes fisiologicamente do que 
C. subrugosa.  
Deve-se considerar ainda as diferenças do substrato de adesão em laboratório 
(aquário) e em ambiente natural (rocha), onde C. subrugosa está evolutivamente 
adaptada à adesão, fixando seu pé em pequenas depressões (conhecidas por home scars) 
e mantendo seu tecido sem nenhum contato com a água circundante durante períodos de 
chuva, ou maré baixa, por exemplo (Davies, 1969; Nybakken, 2001). A retirada da 
hemolinfa deste animal diretamente em campo em diversas condições pode fornecer 
resultados mais precisos sobre sua tolerância à variação de salinidade e regulação 
osmótica. 
A maioria dos invertebrados marinhos possui uma concentração osmótica em 
seus fluidos corporais semelhante à da água do mar e que se modifica acompanhando a 
variação ambiental quando diretamente expostos a alterações de salinidade. São 
considerados, como regra geral, isosmóticos e osmoconformadores (Schmidt-Nielsen, 
2002). Freqüentemente, espécies de regiões intermareais possuem estruturas 
morfológicas como conchas, opérculos e carapaças, que os ajudam a se isolar do meio 
quando a salinidade se altera drasticamente. A menor tolerância de C. subrugosa à 
variação de salinidade pode ser explicada pela ausência de uma estrutura que isole o 
meio interno da água circundante, função assumida pelo fechamento do opérculo em S. 
haemastoma e das valvas em B. solisianus. Mytilus edulis, por exemplo, é capaz de se 
manter fechado por até 96h (Gilles, 1972). Mexilhões podem permanecer inativos por 
vários dias, porém seu fluido interno torna-se isotônico com o meio externo com o 
passar do tempo (Wilson, 1968), condição não observada durante o curto período do 
experimento.  
A situação mais limitante para as espécies foi a salinidade zero, na qual houve 
uma redução nos valores da hemolinfa em relação aos controles (35) para as espécies S. 
haemastoma (no inverno) e C. subrugosa, mesmo mantendo-se diferentes do meio 
externo (água doce). Em um estudo realizado com S. haemastoma nos EUA, foi relatada 
uma relação direta entre a osmolalidade da hemolinfa e a da água circundante. De forma 
interessante, constatou-se que a maior parte da flutuação de osmolalidade da hemolinfa 
foi devida ao movimento de soluto e não de água (Stickle e Howey, 1975). Dentre os 
gastrópodos, os mexilhões são normalmente tolerantes à variação de salinidade em 
diversos ambientes (Wilson, 1968; Berger e Kharazova, 1997) pela resposta 
comportamental de se fechar, como observado para B. solisianus. Devido à exposição 
ao meio de parte do corpo, os gastrópodos prosobrânquios são considerados como 
osmoconformadores (Tarr, 1977), como observado para C. subrugosa, que apresentou 
valores da osmolalidade da hemolinfa aumentados, acompanhando o aumento da 
salinidade da água. 
Geralmente, espera-se que a concentração de cloreto constitua aproximadamente 
metade da quantidade de íons/osmólitos inorgânicos que compõem a osmolalidade 
hemolinfática, o que resulta em uma razão entre estas variáveis que se aproxima de 2 
(Prosser, 1973). Stramonita haemastoma e B. solisianus apresentaram uma 
concentração de cloreto coerente com o esperado para invertebrados marinhos (i.e, 
razão osmolalidade/cloreto próxima de 2) em todas as condições de exposição no verão 
e inverno, com exceção de B. solisianus nos aquários-controle (salinidade 35) no verão 
(Tab. VI). Collisella subrugosa, contudo, apresentou concentrações acima do esperado 
na salinidade zero, principalmente nos experimentos nos quais os indivíduos não 
estavam fixos à parede do aquário, gerando razões osmolalidade/cloreto bem acima de 
2, o que indica que o íon regulado não foi o cloreto (Tabela X). Este íon foi também 
dosado para Collisella digitalis na Califórnia, onde osmorregulou em salinidades que 
variaram de 17 a 50, porém com uma baixa tendência em regular cloreto (Tarr, 1977). O 
fato de 70% e 95% de exemplares de C. subrugosa terem sobrevivido a esta condição 
no verão e no inverno (respectivamente) indica uma possível regulação de algum outro 
íon não dosado neste trabalho, ou até mesmo a utilização de osmólitos orgânicos para a 
manutenção da osmolalidade interna necessária para a sobrevivência do animal. Esta 
tendência maior para osmoconformação foi também relatada para Acmaea limatula em 
experimentos com variações de salinidade nos quais nenhum exemplar testado 
sobreviveu a uma salinidade de 8,75 após 24h de exposição (Segal e Dehnel, 1962). 
Após 6h imersos nesta água eles apresentaram-se inchados pela entrada de água, fato 
também observado para C. subrugosa na salinidade zero.  
Tabela X - Razão entre a osmolalidade média e a concentração média de cloreto da água e da 
hemolinfa das espécies nas salinidades de 0, 35 e 45, no verão (V) e no inverno (I). Valores 
extremos em negrito 
 V I V I V I 
 0 35 45 
Água 0 1,9 1,9 
Stramonita haemastoma 1,9 2,2 2,0 2,2 2,1 2,4 
Collisella subrugosa (não fixo) 6,0 3,0 1,8 2,2 3,8 2,2 
Collisella subrugosa (fixo) 0,9 1,4 2,1 3,2 2,6 2,5 
Brachidontes solisianus 2,3 1,7 2,8 2,1 1,8 2,0 
 
Além dos refúgios espaciais, refúgios temporais podem também limitar a 
atividade do predador, como é o caso da variação da salinidade ao longo do tempo. Os 
refúgios temporais, contudo, parecem ter pouca importância na ocupação do espaço 
para gastrópodos. Outros predadores como, por exemplo, as estrelas do mar são mais 
vulneráveis a esta condição (Stickle e Diehl 1987; Vidolin et al. 2002), como observado 
para Asterina stellifera, que apresentou 100% de mortalidade em água doce (capítulo 1). 
O modelo ecológico de estresse ambiental que suporta o paradigma de predação 
em costões rochosos postula que o estresse de diferentes espécies às condições abióticas 
afeta a interação das espécies ao longo do gradiente ambiental (Menge e Olson, 1990). 
Assim, predadores forrageadores, por exemplo, são mais suscetíveis ao estresse abiótico 
do que suas presas sésseis. Quando o predador e/ou suas presas exercem um forte efeito 
(direto ou indireto) na estrutura da comunidade, o estresse causado pelos fatores 
abióticos pode ter um papel desproporcionalmente grande em alterar a estrutura da 
comunidade (Menge 1976; Dahlhoff et al., 2001). Os resultados deste trabalho sugerem 
que o estresse fisiológico está intimamente relacionado à capacidade predatória de S. 
haemastoma sob uma gama de condições ambientais no costão de Itapoá. Este predador 
provavelmente possui sua atividade forrageadora limitada pela dessecação na região 
mediana e superior do costão durante as marés baixas do verão e deve também reduzir 
sua atividade em situações de grande variação de salinidade, o que altera o impacto 
deste predador na abundância das presas. Estas, por sua vez, sendo mais tolerantes do 
que seu predador principalmente em relação a aumento de temperatura, habitam 
determinadas áreas que constituem refúgios da predação. Contudo, são ainda 
controladas pela atividade predatória nas marés altas, o que impede o aumento 
excessivo de uma ou mais espécies com alta capacidade de competição por espaço, 
como é o caso de B. solisianus, que tende a aumentar sua população na ausência de S. 
haemastoma (capítulo 2). Outros estudos indicaram a mesma relação diferencial de 
tolerância a fatores abióticos por predadores, dentre eles estrelas do mar, gastrópodos 
carnívoros, caranguejos e siris (Dahlhoff et al., 2001, revisão: Robles e Desharnais, 
2002), sendo incluídas outras variáveis abióticas como o hidrodinamismo e 
características físicas do substrato, variáveis que ainda devem ser testadas para S. 
haemastoma. Além disso, a realização de testes diretamente em ambiente natural 
representaria um avanço no estudo da importância da tolerância fisiológica na relação 
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